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   “Normal nimfalarda V yaşa qədər metamorfozun 

   baş verməməsi qanda ingibirləşdirici amil və ya 
   hormonun olması ilə əlaqədardır...”    

        Wigglesworth (1934)                        
 
                           ÖN SÖZ 
 
Hazırda eksperimental entomologiyanın intensiv surətdə 

inkişaf edən sahələrindən biri həşəratların endokrinologiyasıdır. 
Belə ki, XX əsrin 60-cı illərindən bəri həşərat hormonlarının 
kimyəvi təbiəti və təsir mexanzminin tədqiqi sahəsində olduqca 
böyük nailiyyətlər əldə olunmuşdur. 

Bu sahəyə marağın, yəni həşəratların müxtəlif qrupla-
rının xüsusən də zərərvericilərin böyümə, inkişaf və çoxal-
masının hormonal tənzimi məsələlərinin tədqiqinin bir sıra sə-
bəbləri vardır. Əvvəla, hormonlar növün ontogenezinin xarak-
terinin müəyyənləşməsində mühüm əhəmiyyət kəsb edir. 
Həşəratlarda bu, müxtəlifdir və çox vaxt prinsipial xarakterli 
morfoloji dəyişikliklərlə müşayiət olunur.  İkincisi, məlum ol-
duğu kimi, mühit amillərinin dəyişkən təsirinə qarşı həşəratlar-
da müxtəlif uyğunlaşmalar əmələ gəlir ki, hormonların bu pro-
seslərin tənzimində rolu böyükdür. Lakin bu istiqamətin inten-
siv surətdə inkişafının əsas səbəbi, həşəratların endokrinologi-
yası sahəsində əldə olunmuş nəticələrinin əməli əhəmiyyət kəsb 
etməsidir. Belə imkanlar, Vilyams və Slama tərəfindən yuvenil 
hormonlarının analoqları, həmçinin Bauersin prokosenləri kəşf 
etdikdən sonra əldə olunmuşdur. Təsir baxımından bir-birinin 
əksi olan bu iki birləşmələr III və IV nəsil insektisidlərin yara-
dılmasına təkan vermişdir. Həmin insektisidlər selektiv (seçici) 
təsirə malik olmaqla yanaşı, ekoloji cəhətdən təmiz preparatlar 
hesab olunur, çünki ətraf mühitə praktiki olaraq, təsir göstər-
mirlər. Dünyanın bir çox ölkələrində fizioloqlar, biokimyaçılar 
və genetiklərin apardığı tədqiqatlar nəticəsində həşəratların bir  
çox hormonlarının strukturu müəyyənləşmişdir, onların titrinin, 
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yəni miqdari analiz üsulları işlənib hazırlanmış və hormonlarla 
gen ekspressiyası arasındakı əlaqə aşkar olunmuşdur. Bu 
tədqiqatların geniş vüsət almasina səbəb, Yer üzərində praktiki 
olaraq, bütün ekoloji əraziləri tutmuş həşəratların qeyri-adi  
çoxşəkilliliyidir. Təkamül boyu həşəratların ontogenezində mü-
xtəlif məqsədlər üçün eyni hormonlardan istifadə etmək qabi-
liyyəti formalaşmışdır. Bu baxımdan, həşəratlar olduqca maraq-
lıdırlar, yəni dəyişməz kimyəvi təbiətə malik olan hormonlar 
müxtəlif  istiqamətli prosesləri öz nəzarəti altında saxlaya bilir-
lər. Geniş surətdə həyata keçirilən tədqiqatlar arasında xüsusi 
əhəmiyyət daşıyan və nəticələri ilə fərqlənən işlər vardır. Bu 
nəticələr, müxtəlif hormonların ontogenetik və növ baxımından 
təsir xüsusiyyətlərini qiymətləndirməyə imkan verir. 

Hazirkı monoqrafiya bu baxımdan maraqlıdır, çünki hə-
şəratların artıq məlum olan bütün hormonlarının təsir mexani-
zminin fizioloji və biokimyəvi aspektdə xüsusiyyətlərini əks 
etdirir. Daha doğrusu, bu kitab, hormonlar və onların analoqlar-
ından istifadə etməklə, ayrı-ayrı hormonların kimyəvi strukturu, 
metabolizmi, təsir mexanizminə dair movcud ədəbiyyat 
məlumatları və şəxsi nəticələrin kompleks şəklində ümumiləş-
dirilmiş formasıdır. Burada xüsusi diqqət, yuvenil hormonları 
və ekdisteroidlərin bir sıra fizioloji proseslər, üzvü birləşmə-
lərin mübadiləsi proseslərinə təsiri araşdırılır. 

Monoqrafiyanın sonunda kənd təsərrüfatı bitkiləri və 
meşə ağaclarının zərərvericiləri olan həşəratlara qarşı mübari-
zədə hormonal təbiətli tənzimləyicilərdən istifadə imkanları 
haqqında məlumat verilir. Bu fəsil, entomoloqlar və bitki mü-
hafızəsi sahəsində çalışan mütəxəssislər üçün maraqlıdır belə 
ki, yeni mübarizə tədbirlərinin işlənib hazırlanmasında bu mə-
lumatlardan istifadə etmək olar. Belə ki, fizioloqo-biokimyəvi 
aspektdə aparılan tədqiqatların üstün cəhəti ondan ibarətdir ki, 
problemin həllində tədqiqatların sonrakı istiqamətini düzgün 
müəyyənləşdirməyə inkan yaradır.                                               

                                                                        Müəllif 
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         QISADILMIŞ SÖZLƏRİN SİYAHISI 
 
PTTH – protorakotrop hormonu 

YH – yuvenil hormonu 

YHA – yuvenil hormonun analoqu 

YHE- yuvenil hormon esteraza 

QH – qabıqdəyişmə hormonu 

PTV – peritraxeal vəzi 

c.a. – corpora allata (əlavə cisimlər) 

c.c. – corpora cardiaca ( kardial cisimlər) 

NSH – neyrosekretor hüceyrələr 

FA – YH-esterazanı fəallaşdıran amil 

SA – stimulyator amili 

AKH – adipokinetik hormon 

RNT – ribonuklein turşusu 

DNT – dezoksiribonuklein turşusu 

SDG- suksinatdehidrogenaza 

AMF – adenizinmonofosfat 

sAMF – sitazoladenizinmonofosfat 

sQMF – sitazolquanidinmonofosfat 

DA – dioksifenilamin 

TAT – tirozinaminotransferaza 

MFMO – monofenol-monooksigenaza 

TDK – tirozindekarboksilaza 

MFMO - monofenolmonooksidaza 

TDK - tirozindekarboksilaza  
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          G İ R İ Ş 

Həşəratların fərdi inkişaf xüsusiyyətləri digər heyvani 
qruplardan fərqlidir. Həmin xüsusiyyətlərdən başlıcası, bu sini-
fə aid olan növlərin çoxusunun ontogenezində metamorfozun 
olmasıdır. İnkişafın tam çevrilmə yolu ilə getməsi həmin həşə-
rat növlərinin inkişaf tsiklinin qidalanma, böyümə, çoxalma, 
yayılma fazalarına differensiasiya etməsilə əlaqədardır. 

Həşəratı səciyyələndirən ikinci xüsusiyyət, xitin tərkibli 
ekzoskeletin olması və bununla əlaqədar olaraq, periodik şəkil-
də fərdin qabıqdəyişməsidir. Üçüncü, fərqləndirici əlamət, qey-
ri-əlverişli şəraiti keçirmək üçün təkamül prosesində forma-
laşmış filogenetik uyğunlaşma, yəni diapauzanın olmasıdır. İn-
kişafın müvəqqəti olaraq dayanması, daha doğrusu, zəifləməsi 
formasında biruzə verən bu fizioloji sakitlik halı ontogenezin 
müxtəlif fazalarında baş verə bilir. 

İlk dəfə olaraq, həşəratın bu mürəkkəb inkişaf tsiklinin 
tənziminin fizioloji mexanizmi Rhodnius prolixus taxtabitisinin 
sürfələri üzərində öyrənilmişdir (Kopeç, 1917, 1922; Wiggles-
worth, 1934, 1936). Həmin tədqiqatların nəticələrinə görə, hə-
şəratın inkişafının hormonal tənzimi, orqanizmin bütün həyati 
proseslərinin inteqrasiyasını və mühit amillərinin dəyişkən təsi-
ri şəraitində onların sinxronluğunu təmin edir. 

XX əsrin 30-40-cı illərində fizioloqların intensiv surətdə 
apardığı çoxsaylı tədqiqatların nəticəsində məlum olmuşdur ki, 
həşəratın fəaliyyəti xüsusi kimyəvi koordinatorlar və inteqrator-
lar vasitəsilə həyata keçirilir. Aparılan tədqiqatlar nəticəsində 
həmin birləşmələri sintez edən orqanlar da aşkar edilmiş və on-
ların fəaliyyətinə müdaxilə olunma yolu ilə (çıxarılması və ya 
fəal birləşmələrin daxil edilməsi formasında) metamorfoz, 
qabıqdəyişmə, diapauza, reproduktiv inkişaf, diurez kimi pro-
seslərin tənzimində onların iştirakı sübut olunmuşdur. 

Həşəratın qabıqdəyişmə hormonu - ekdizon, ilk dəfə ola-
raq, kimyəvi təmiz halda 1954-cü ildə Butenand və Karlson 
tərəfindən tut ipəkqurdu (Bombyx mori) puplarından əldə olun-
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muş və 1965-ci ildə identifikasiya edilmişdir. Sonradan 1967-ci 
ildə metamorfozu tənzimləyən ikinci hormon – yuvenil hormo-
nunu sintez edən orqan, corpora allata (əlavə cisimlər) müəy-
yənləşdi. Conrakı tədqiqatlar əsasən müxtəlif həşərat növlərin-
də metamorfozun hormonlarının titrinin dinamikasının öyrənil-
məsinə  həsr olunmuşdur. Bu tədqiqatların nəticələri olduqca 
böyük əhəmiyyət kəsb edirdi, çünki  hormonların təsir mexa-
nizmini molekul səviyyədə izah etməyə imkan verirdi. Hazırda 
tədqiqatçıların diqqət mərkəzində olan məsələ diapauza hormo-
nunun strukturunun müəyyənləşməsidir. Bu hormon bir sıra 
fizioloji prosesləri tənzimləyir. Belə bir fikir mövcuddur ki, hə-
min hormon kutikulanın melanizasiyası və xitinləşməsi, ekzu-
vinin atılması, qabıqdəyişmədən sonra qanadların düzəlməsi və 
s. nəzarət edir. 

Hormonların kimyəvi təbiətinin müəyyənləşməsinə həsr 
olunmuş tədqiqatlar nəticəsində hormonların titrinin dəyişil-
məsini qiymətləndirməyə imkan verən üsullar kəşf edilmişdir. 
Həmçinin kimyəvi təbiətin müəyyənləşməsi zəminində hormo-
nların in vivo sistemlərdə təsir mexanizmi araşdırılmış və sinte-
tik analoqlar sintez olunmuşdur. 

Qeyd etmək lazımdır ki, müxtəlif hormonların sintetik 
analoqlarının  kəşf olunması eksperimental entomologiya və 
endokrinologiya sahəsində əldə edilmiş ən böyük uğurdur. Bu 
birləşmələr, quruluşca hormonlardan fərqlənsələr də onların 
bioloji fəallığını imitasiya edə bilirlər, yəni hormonların funk-
sional analoqlarıdır. Bu formalara yuvenil hormonları (yuve-
noidlər) və qabəqdəyişmə hormonunun (ekdizoidlər) analoqları 
aiddir. Həmin analoqlar bioloji fəal birləşmələrdir ki, onların 
antoqonistləri, antihormonal fəallığa malik olan ingibitorlar da 
bura aiddir. Analoqlar həşərat orqanizmində hormonların siqnal 
funksiyalarını imitasiya etməklə, canlı hüceyrələrə mənfi təsir 
göstərmədən, yalnız hədəf  sistemə yönəlir və yüksək bioloji 
fəallığa malik olurlar. Bu analoqlara selektiv, seçici təsir, yəni 
növ spesikliyi xasdır. Onlar istiqanlı heyvanlar üçün zərərsizdir 
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və kənd təsərrüfatında ekoloji təmiz preparatlar olaraq, yeni 
nəsil insektisidlər kimi zərərəvericilərə qarşı inteqrirləşmiş 
mübarizə sistemində istifadə olunurlar. 

Hazırkı monoqrafiyada əsas məqsəd, oxucuları yalnız 
həşəratın endokrin sisteminin quruluşu, metamorfoz, qabıq-
dəyişmə, reproduktiv inkişaf və mövsümi inkişaf tsiklin tənzi-
mində hormonların rolunu göstərmək deyil. Əsas məqsəd, zə-
rərli həşərat növlərinin neyroendokrin sisteminə məqsədyönlü 
kimyəvi müdaxilə yolu ilə onların böyümə və inkişafını tənzim-
ləyən üsulları araşdırmaq, mübarizə tədbirlərində onlardan isti-
fadə etməkdir. 

Monoqrafiyada bu istiqamətdə uzun illər ərzində aparı-
lan elmi tədqiqatların nəticələri əks olunmuş, fizioloji və bio-
kimyəvi aspektdə zərərli növlərin böyümə və inkişafının neyro-
endokrin tənzimi haqqında məlumatlar verilmişdir.   

Müəllif təqdim olunan mövzu və əldə edilmiş nəticələrin 
analizində iştirak edən tanınmış alimlər professor Y.B. Filippo-
viç (Moskva Pedaqoji Universitetin Həşəratların biokimyası 
sektorunun rəhbəri), Rusiya Kənd Təsərrüfatı Akademiyasının 
müxbir üzvü, professor V.N.Burova, Moldova MEA-nın Bit-
kilərin Bioloji Mühafizəsi institutunun direktoru, professor V.İ. 
Voynyaka, elmi məsləhətçiləri professor A.Ə. Abdinbəyova 
(AMEA-nın Zoologiya institutu Həşəratların ekologiyası və fi-
ziologiyası laboratoriyasının rəhbəri) və N.M. Kutuzovaya 
(Moskva Pedaqoji Universitetin Həşəratların biokimyası sekto-
runun professoru) öz dərin minnətdarlığını bildirir. 
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                 F Ə S İ L  I 

HƏŞƏRATLARIN İNKİŞAFININ HORMONAL 
         TƏNZİMİ 
             I.1. İnkişafın fenomenologiyası 

Həşəratın həyat tsikli dörd fazanı əhatə edir: embrional, 
sürfə (və ya tırtıl), metamorfoz və imaginal (Wigglesworth, 
1970 a,b; Novak, 1975; Richards,1981 a). 

Embriogenez yumurta örtüyü daxilində keçir: bölün-
mədən sonra formalaşan nüvələr örtüyə doğru miqrasiya edir və 
birqatlı (mono-) hüceyrələri əmələ gətirirlər. Bu monoqatlı hü-
ceyrələrin sonrakı differensiasiyası nəticəsində sürfə orqanları 
formalaşır, imaginal disklərin təməli qoyulur. Sonradan, meta-
morfoz nəticəsində bu hüceyrələr qrupundan yetkin fərdin 
orqanları inkişaf edir. 

Adətən sürfənin (və ya tırtılın) formalaşması ilə bitən 
embriogenez temperatur amilindən asılı olaraq, müxtəlif sü-
rəkliyə malik olur. Məsələn, sovkalar (Noctuidae) ağ kəpənək-
lərdə (Pieridae) həmin proses 250-də 3-4 gün, 18-200C-də isə 
6-7 gün çəkir. Sürfə və ya tırtıl (kəpənəklərdə) fazası yumur-
tadan çıxdıqdan sonra başlanır. 

Sürfə və ya tırtılın inkişafı dövründə bir neçə dəfə qabıq 
dəyişilir. Qabıqdəyişmənin sayı növdən asılı olaraq, müxtəlif 
olur. Adətən bu proses mühit amillərindən asilidır. İki qabıq-
dəyişmə arasındakı dövr sürfə yaşı kimi qiymətləndirilir. 
Sovkalar və ağ kəpənəklərdə tırtıl fazası V-VI yaş ilə ifadə 
olunub,  12-18 gün (250C) və 19-30 gün (200C- də), bəzilərində 
isə 34-40 gün və 48-50 gün davam edir. Hər yaş dövrünün so-
nunda epidermal hüceyrələrin morfogenetik fəallığından asılı 
olaraq, onlardan köhnə kutikula ayrılır, yəni apolizis prosesi 
baş verir. Sonradan epidermal hüceyrələr yeni kutikulanı sintez 
edirlər və qabıqdəyişmə (ekdizis)başlanır. Bu zaman sürfə (və 
ya tırtıl) köhnə qabıqdan çıxır, yeni əmələ gələn qabıq düzəlir, 
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və bərkiyir. Apolizis və ekdizis arasındakı dövrdə həşərat “fa-
rat” (Pharate) termini ilə ifadə olunur..  

İnkşafın sonrakı fazası metamorfozdur, yəni çevrilmə ilə 
gedən inkişaf dövrüdür. Bu faza, Hemimetabola- da son sürfə 
yaşını və Holometabola-da isə son sürfə yaşının axırı və yetkin 
fərd çıxana kimi sürən pup fazasını əhatə edir. Məsələn, meta-
morfoz fazası pambıq sovkasında (Heliothis armigera Hubn.) 
belə müşahidə olunur. Son yaş dövrünün axırında tırtıl qida-
lanmağı dayandırır və pronimfaya çevrilir, torpaqda puplaşmaq 
üçün yuvacıqlar hazırlayır. Bu zaman tırtılın qabığı puparinin 
əsasını təşkil edir və həm pupu, həm də farat yetkin fərdi uçuşa 
qədər qoruyur.  

İlkin mərhələdə puparinin rəngi növdən asılı olaraq, açıq 
yaşıl, yaşılımtıl rəngdə olur, sonradan tündləşir. Məsələn, sov-
kalarda qonur rəngli olur və plastikliyini itirir. Bu pupqabağı 
mərhələ həmin həşəratın növündən, həm də inkişaf etdiyi 
mühitin fototermoperiodik şəraitindən asılı olaraq, 12-14-dən 
24 saata qədər davam edir. Həmin dövr ərzində tırtıl kutikulası 
aralanır və yeni kutikula sintez olunur. Pupqabağı mərhələnin 
sonunda pup kutikulasının formalaşma prosesi başa çatır və ba-
şın eversiyası həyata keçirilir. Bu andan sonra fərd həqiqi pup 
hesab olunur. 

İnkişafı tam çevrilmə yolu ilə gedən həşərat növlərində 
pup mərhələsinin inkişafı növdən asılı olaraq, Noctuidae, Pieri-
dae-də 250-də 8-15 gün, 18-200-də isə 9-19 gün davam edir. Bu 
proses zamanı tırtılın toxumaları lizisə (histoliz prosesi) uğrayır 
və onlardan yeni, imaginal disklər (histogenez prosesi) inkişaf 
edir. Pup mərhələsi yetkin fərdin uçuşu ilə bitir (Wigglesworth, 
1970 a,b; Novak, 1975; Richards,1981 a). 
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      1.2. Hormonal tənzimin klassik sxemi 
 
Həşəratın böyümə və qabıqdəyişməsi tsiklik proses ol-

ub, əsasən üç hormon vasitəsilə tənzimlənir. Bunlar beyinin 
neyrosekretor hüceyrələri (NSH) tərəfindən sintez olunan pro-
torakotrop hormonu (PTTH), protorakal və ya peritraxeal vəzi-
nin (PTV) ifraz etdiyi ekdizon və beyin ətrafında yerləşən bir 
cüt vəzilər, əlavə cisimlərin (corpora allata) sekreti yuvenil 
hormonlarıdır (YH) (Wigglesworth, 1970 a,b; Novak, 1975; 
Gilbert et al., 1980 a,b; Richards, 1981 a; Wilhelm et al., 
1987). 

Periodik olaraq xarici mühitdən qəbul olunan daxili və 
ya xarici siqnallara cavab olaraq, beyinin NSH tərəfindən PT-
TH-nu sintez olunur ki, bu, PTV-nin fəallaşmasına səbəb olur 
(şəkil 1). Vəznin fəallaşması nəticəsində ekdizonun prohormo-
nu sintez olunmağa başlanır. Həmin birləşmə peritrofik 
toxumalarda qabıqdəyişmə hormonu (QH) ekdisteron-20-
hidroksiekdizona çevrilir. 

 
 

Şəkil 1. Həşəratda metamorfozun 
hormonal tənziminin sxemi: 1-baş 
beyin, 2- neyrosekretor hüceyrələr, 3- 
kardial cisimlər(carpora cardiaca), 
4- əlavə cisimlər (corpora allata),5- 
peritraxeal vəzi, 6- qonada,7- kutiku-
lanın dəyişilməsi, FH- fəallaşdırıcı 
hormon, YH- yuvenil hormonu, QH-
qabıqdəyişmə hormonu 

 
 
Bu hormonun epidermal 

hüceyrələrə təsiri nəticəsində 
qabıqdəyişmə prosesi başlanır: 
köhnə kutikuladan epidermis 
ayrılır, yeni kutikula əmələ gə-
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lir və köhnəsi atılır (ekdizis). Bu zaman yuvenil hormonları qa-
biqdəyişmə hormonunun nəzarəti altında baş verən həmin qa-
bıqdəyişmənin xarakterini müəyyənləşdirir. Müəyyən edilmiş-
dir ki, yuvenil hormonunun yüksək titri tırtılın-tırtıla, aşağı titri 
– metamorfozun ilk qabıqdıyişməsinin, yəni tırtılın pupa çevril-
məsinə səbəb olur. Yuvenil hormonlarının tamamilə olmaması 
isə metamorfozun ikinci qabıqdəyişməsinin – pupun yetkin fər-
də, yəni imagoya çevrilməsi ilə nəticələnir (De-Wilde, 1984; 
Hammock, 1985; Newitt, Hammock, 1986;Watson et al., 1986). 

Həşəratın postembrional inkişafının hormonal 
tənziminin klassik sxemi 3 əsas hormon üzərində qurulsa da di-
gər hormonlar qrupu vardır ki, onlar həşəratın həyatında 
mühüm əhəmiyyət kəsb edən proseslərə nəzarət edirlər. Həmin 
proseslərdən orqanizmdə homeostaz (daxili mühitin sabitliyi) 
və davranış xüsusiyyətlərini göstərmək olar ki, bunlar hiper-
qlikemik hormon, bağırsağın fəaliyyətini tənzimləyən hormon, 
diuretik və antidiuretik hormonlar, imagonun pupdan çıxış hor-
monu, pupun melanizasiyasını həyata keçirən bursikon hor-
monu, puplaşma amili, adipokinetik hormon və digərləridir 
(Goldsworthy, Mordue, 1974; Steele, 1976; Frontali, Gainer, 
1977; Truman, Riddiford, 1977;Truman et al., 1980,1981; Co-
penhaver, Truman, 1982).  

Həmin hormonlardan metamorfozda mühüm əhəmiyyət 
kəsb edən 3 hormon – PTTH, YH, QH haqqinda, yəni onların 
strukturu, lokalizasiyası, funksiyası və titrinin tənzimlənməsi 
barədə daha ətraflı məlumatlar aşağıdakı bölmələrdə təqdim 
olunur. 

 
                            I.3. Protorakotrop hormonu 

 
Həşəratın neyroendokrin sistemi hormonların mənbəyi-

dir. Həmin hormonları kimyəvi təbiətinə görə 3 qrupa bölmək 
olar: polipeptid və peptid neyrohormonlar, ekdisteroidlər və ter-
penoid hormonlar (Kutuzova, 2006). Bu hormonlardan ekdiste-
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roid və terpenoidlər daha yaxşı tədqiq olunmuşdur. Belə ki, 
onlar sadə quruluşa malikdirlər və müxtəlif amillərin təsirinə 
qarşı davamlıdırlar. Neyrohormonlar az tədqiq olunmuşlar. 
Onların çoxusunun kimyəvi quruluşu hələ məlum deyil. Məlum 
olanlar isə qismən təmizlənmiş və xarakterizə olunmuşdur. 

Bioloji təsir xüsusiyyətinə görə həşərat orqanizmində ol-
an neyrohormonları belə qruplaşdımaq olar: morfogenetik (bur-
sikon, protorakotrop hormon), kinetik (kardiotrop, miotrop, di-
uretik hormonlar), metabolik (hiperqlikemik, adipokinetik hor-
monlar).Neyrohormonlardan PTTH, bursikon, puplaşma amil-
ləri, çıxış və diapauza hormonları həşəratın ontogenetik inkişa-
fını tənzimləyirlər. 

Protorakotrop və ya fəallaşdırıcı hormon (PTTH və ya 
FH) həşərat beynində yerləşən neyrosekretor hüceyrələr (pars 
intercerebralis) tərəfindən sintez olunur.  

İlk dəfə olaraq bu hormon, XX əsrin 20-30-cu illərində 
Kopes tərəfindən tək ipəkqurdu qurdun (Lymantria dispar) tır-
tıllarına liqatura qoymaqla və baş beynini təcrid etmək yolu ilə 
aşkar edilmişdir (Kopeč, 1922). Həmin eksperimentlər nəticə-
sində məlum olmuşdur ki, həşəratın metamorfozu ilə bağlı olan 
proseslər yalnız beyin vasitəsilə işə salınır. Belə bir fikir irəli 
sürülmüşdür ki, beyinin özü bilavasitə sinirlər vasitəsilə meta-
morfoz proseslərinə təsir göstərmir. Xüsusi daxili sekresiya or-
qanı vardır ki, o, beyinin nəzarəti altında, sürfənin inkişafının 
müəyyən mərhələsində hansı isə substansiyanı (birləşməni) qa-
na ifraz edir və bununla da metamorfoz prosesləri tənzimlənir. 
Bu konsepsiya sonralar Uiqqlsuorsun apardığı təcrübələrin nəti-
cələrində də öz əksini tapmışdır (Wigglesworth,1934). Belə ki, 
bu alim, Rhodnius prolixus qansoran taxtabitinin sürfə mərhə-
ləsində gedən proseslərə beyinin təsirinin olmasını təcrübələri 
ilə sübut etmişdir. Məlum olmuşdur ki, qabıqdəyişmənin baş 
verməsində beyindən başqa, digər naməlum bir amil də iştirak 
edir. XX əsrin 40-cı illərində Fukuda tut ipəkqurduna liqatura 
qoymaq yolu ilə (başın sapla təcrid olunması) bir cüt peri-
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traxeal vəzinin (PTV) olduğunu aşkar etmişdir (Fukuda, 1944). 
Sonradan Vilyams bu vəzilərlə beyin arasındakı qarşılıqlı 
əlaqəni Hyalophora cecropia  üzərində tədqiq etmişdir (Wil-
liams,1952). Həmin təcrübələrin nəticələrindən məlum olmuş-
dur ki, vəzilər və beyin birgə bir neyroendokrin sistem kimi fə-
aliyyət göstərir və bu zaman beyinin ifraz etdiyi amil, PTV 
sintetik fəaliyyətini stimulə edir. İlk dəfə olaraq, Novakın tək-
lifi ilə həmin amil fəallaşdırıcı hormon adlandırılmışdır (No-
vak, 1966). 

 
                       1.3.1. PTTH-in mənbəyi 
 
 Bu hormonun lokalizasiya olunduğu yer XX əsrin 40-

50-ci illərində müəyyənləşmişdir. Sübut olunmuşdur ki, PTTH 
beyinin neyrosekretor hüceyrələri (NSH) tərəfindən sintez olu-
nur. Bu hüceyrələr, beyində qrup halında simmetrik yerləşir və 
onlarin sayı həşərat növündən asılı olaraq dəyişir. Artıq mə-
lumdur ki, həşərat beynində NSH-in medial, lateral, arxa, ven-
tral, optik və tritoserebral qrupları mövcuddur (Kind, 1968; 
Panov, 1968, 1969; Arking, 1969; Finlayson, 1980; Awasthi, 
Sing, 1981; Vagina, 1981, Awasthi, 1982) (şəkil 2, 3). 

 
Şəkil 2. Həşəratın neyrosekretor 
hüceyrəsinin quruluşu (sxem): A- 
hüceyrənin cismi; B- aksonun ter-
minalı və akson-vazal sinaps (1- 
endoplazmatik tor və ribosomlar; 2- 
mitoxondrilər; 3- dendritlər; 4- nüvə; 
5- lövhəşəkilli kompleks; 6- lövhə-
şəkilli kompleksdə neyrosekret qra-
nulalarının formalaşması; 7- neyro-
sekretin yetkin qranulaları; 8- hücey-
rənin cismini əhatə edən kapilyar; 9- 
akson; 10- neyrosekret qranulaları; 
11- sinaptik qovuqlar; 12- neyrohor-
monun ifraz olunduğu kapilyar 
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İkiqanadlılar dəstəsinə (Diptera) aid olan nümayəndələr-
də NSH-in 4-dən (ət milçəyi Sarcophaga ruficornis sürfələri) 
6-ya qədər (yaşıl Lucilia caesar və göy Calliphora eryth-
rocephala milçəkləri) qruplarının olduğu müəyyənləşmişdir 
(Rauşenbax, 1990). 

 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Şəkil 3. Həşəratın baş beyninin neyrosekretor sistemi 

(Tışenko, 1977-yə görə): 1- medial və lateral neyrosekretor hüceyrələri; 2- 
tritoserebrum; 3- kardial cisim (carpora cardiaca); 4- əlavə cisim (corpora 
allata); 5- qayıdan sinir 

 
Həşəratın beynindən PTTH-ın sintezini həyata keçirən 

NSH-in identifikasiyası, əsasən dolayı yolla həyata keçirilir. 
Bunu beyinin müvafiq şöbəsinin cərrahi üsulla çıxarılması, im-
plantasiya, elektrokoaqulyasiya və elektrostimulyasiya yolu ilə 
həyata keçirirlər. Belə ki, Qibbs və Riddiford (Gibbs, Riddi-
ford, 1977) tütün haf kəpənəyi Manduca sexta- nın baş və döş 
şöbələri arasina liqatura qoyulmuş böyükyaşlı tırtıllarına be-
yinin müxtəlif nahiyyələrindən əldə olunmuş ekstraktları inyek-
siya etməklə, PTTH-ın lateral NSH tərəfindən sintez olundu-
ğunu aşkar etmişlər. Analoji nəticələr elektrostimulyasiya üsulu 
ilə çəyirtkə Locusta migratoria-nın NSH-i tədqiq olunan zaman 
da müəyyənləşmişdir. 
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İlk dəfə olaraq, Qilbertin (Bollenbacher et al., 1979) la-
boratoriyasında PTTH-nun miqdarını dəqiqliklə müəyyənləş-
dirmək mümkün olmuşdur. Belə ki, in vitro  şəraitdə izolə olun-
muş və ekdizonu ifraz edən PTV-in kultural mühitinə tərkibin-
də PTTH olan ekstraktlar əlavə edilmişdir. Həmin təcrübələr 
(Agui et al., 1979)  nəticəsində məlum olmuşdur ki, Manduca 
sexta-nın sürfələrində PTTH-ın mənbəyi yalnız III qrup lateral 
NSH-dir. Bununla belə, bir sıra həşərat növlərində (qansoran 
taxtabiti Rhodnius prolixus, mənənə Megoura vicia, tut ipək-
qurdu Bombyx mori, meyvə cücüləri, Drosophila melanogas-
ter) sübut olunmuşdur ki, PTTH-ın sintezi NSH-in medial qru-
pu tərəfindən həyata keçirilir (Wigglesworth, 1940; Pa-
nov,1968,1969; Arking, 1969; Morris, Steel, 1977; Rauşenbax, 
1990). 

 
           1.3.2. PTTH-ın kimyəvi təbiəti.   
 
Uzun illər alimlər (30 idən artıq) PTTH-ın kimyəvi xü-

susiyyətlərini öyrənməyə çalışmışlar. Bir çox tədqiqatçılar 
təmiz halda PTTH-ı əldə etmək üçün sınaqlar aparmışlar, lakin 
bioloji materialda həmin hormonun olduqca cüzi miqdarda 
olması müvəffəqiyyətsiz nəticələrə səbəb olmuşdur. Ona görə 
də ilkin tədqiqatların nəticələri səhv idi. Yalnız bir müddət keç-
dikdən sonra bu istiqamətdə iş aparan bütün alimlər PTTH-ın 
peptid təbiətli olması haqqında ümumi bir fikir yürütmüşlər 
(Gersch, 1961; Ishikawa, Ishizaki, 1963; Kobayaschi, Yama-
zaki, 1966; Ishizaki, Ishikawa, 1967). 

İlk dəfə olaraq, 1967-ci ildə İşizaki və İşikava PTTH-ı 
118000 tut ipəkqurdu puplarından əldə edə bilmişlər. Həmin 
preparat 8 000 dəfə təmizlənməsinə baxmayaraq, heterogen tə-
biətli zülal qarışığı idi və mol.çəkisi 9 000-31 000 təşkil edirdi. 
Yalnız XX əsrin 80-cı illərində peptid mənşəli bu hormon, tə-
miz halda əldə olunmuş və onun funksional fəallığı tədqiq 
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edilmişdir (Nagasawa et al., 1980; Gilbert et al., 1981; Suzuki 
et al., 1982). 

PTTH-ın təbiəti daha mükəmməl şəkildə Qilbertin labo-
ratoriyasında tədqiq olunmuşdur (Gilbert et al., 1981). Belə ki, 
Manduca sexta-nın puplarının beynindən PTTH-ın 2 forması 
əldə olunmuşdur: molekul çəkisi 22 000 D olan böyük və 
molekul çəkisi 7 000 D olan kiçik formalar. Böyük forma hə-
min növün tırtıllarının hemolimfasında aşkar olunmuşdur. Bu 
formanın fizioloji fəallığını öyrənən zaman məlum olmuşdur ki, 
ona 2 dəfə artıq morfogenetik fəallıq xasdır. Bundan əlavə, aş-
kar edilmişdir ki, beyindən əldə olunan PTTH-a növ spesifik-
liyi xas deyil: baş hissəsi kəsilmiş ipəkqurdu Bombyx mori və 
kələm sovkası Mamestra (=Barathra)brassicae puplarına bu 
hormonu inyeksiya etdikdə onların inkişafı intensivləşir. 

Suzuki, Naqasava və başqaları (Nagasawa et al., 1980; 
Suzuki et al., 1982) ipəkqurdunun yetkin fərdlərinin beynindən 
PTTH-ın təmiz formasını əldə etmiş və onun aminturşulu tərki-
bini müəyyənləşdirmişlər. İdentifikasiya olunmuş həmin hor-
monun molekul çəkisi 4 400 D bərabər olmuş və o, ən yüksək 
morfogenetik fəallıq göstərmişdir. Belə ki, bu hormonun 0,1 nq 
miqdarı ilə inyeksiya olunmuş ipəkqurdu Samia cynthia-nın 
başsız (yəni ön hissəsi təcrid edilmiş) pupları normal şəkildə 
inkişaflarını tamamlaya bilmişlər. 

Qilbert (Gilbert et al., 1981) və Suzukinin (Suzuki et al., 
1982) əldə etdikləri PTTH-ın molekul çəkisi müxtəlifdir. Bunu 
növ müxtəlifliyi ilə, yəni əldə olunduqları bioloji obyektlərin 
fərqli olması ilə izah etsələr də şübhə doğurur, çünki hormonun 
fizioloji fəallığında növ müxtəlifliyi olmur. Alimlər bu fərqi, ilk 
növbədə, faza spesifikliyində görürlər: Qilbert və b. PTTH-ı 
pupun beynindən, Suzuki və b. isə  yetkin fərdin beynindən əl-
də etmişlər.  

Onu da nəzərə almaq lazımdır ki, həşəratın yetkin mər-
hələsində bu hormona ehtiyac olmur, çünki imagonun PTV-i 
olmur. Deməli, Suzuki və b. əldə etdikləri hormon PTTH deyil. 
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Bu hormonun yetkin fazada funksiyası dəqiqliklə məlum olma-
sa da o, pupların PTV-nə tropik, yəni hormonların tropinlər ya-
rımsinfinə aid olub, stimuləedici təsir göstərir.  

 
        1.3.3. PTTH-ın titrinin tənzimlənməsi.  
 
Protorakotrop hormonunun titrinin müəyyənləşməsinə 

həsr olunmuş tədqiqatların çoxusu əsasən keyfiyyət baxımından 
tərkib haqqında məlumat verə bilir, yəni hormon var və ya yox-
dur, çox və ya azdır. Adətən bu təcrübələrdə tədqiqatçılar  əsas 
parametrin (hormonun titrinin) birbaşa müəyyənləşməsi üsu-
lundan istifadə edə bimirlər və yalnız liqatura qoyulur, cərrahi 
yolla “kritik dövrlər” (qabıqdəyişmə üçün beyinin vacib olduğu 
dövr) dəqiqləşdirilir, NSH-in funksional fəallığı morfoloji 
cəhətdən öyrənilir, başı təcrid olunmuş tırtıl və ya puplara 
beyinin özü, ya da ayrı-ayrı hissələri ekstrakt halında inyeksiya 
olunur (Wigglesworth, 1954, 1970 a,b; Clarke, 1965; Thomsen, 
Lea, 1968; Panov, 1968; Williams, 1969; Novak, 1975; Chip-
pendale, 1977; Chippendale, Yin, 1979; Benedeczky, 1981). 
Tədqiqatlar müxtəlif həşərat növləri üzərində - Rhodnius 
prolixus,Ostrinia nubilalis, Manduca sexta, Calliphora 
erythrocephala, Bombyx mori, Drosophila melanogaster apa-
rılmışdır. Həmin tədqiqatların nəticələri PTTH-ın titrinin hər 
tırtıl yaşının son günlərində maksimal səviyyəyə çatdığını sübut 
etmişdir. 

Qilbertin laboratoriyasında təcrübələr davam etmiş və 
1979-cu ildə həşərat orqanizmində PTTH-ın dəqiqliklə miqda-
rını müəyyənləşdirməyə imkan verən üsul işlənib hazırlanmış-
dır (Bollenbacher et al., 1979). Doğrudur, bu üsul da təcrid ol-
unmuş PTV-nin sintez etdiyi ekdizonun miqdarının (müəyyən 
miqdar PTTH-ın təsiri ilə) müəyyənləşməsinə əsaslansa da 
Manduca sexta –nın böyükyaşlı tırtıllarının hemolimfa və bey-
nində PTTH-ın titri haqqında dəqiq məlumat əldə etməyə im-
kan vermişdir (Gilbert et al., 1981; O'Brien et al., 1986). Hə-
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min tədqiqatlarda tırtılların hemolimfasında PTTH-ın miqdarı 
qeydə alınan zaman qabıqdəyişmədən 24 saat əvvəl və bir neçə 
saat sonra ekdisteroidlərin titrinin kəskin surətdə artmasını mü-
şahidə etmişlər. Bu zaman hemolimfada PTTH-ın 2 piki (kəs-
kin artımı) və beyində tədricən artımı qeydə alınmışdır. Hemo-
limfada müşahidə olunan birinci pik puplaşmaya 60 saat qalmış 
baş verir, ikinci pikdən xeyli kiçik olur. PTTH-ın birinci pikin-
dən sonra ekdisteroidlərin titri əhəmiyyətsiz dərəcədə artmışdır. 
PTTH-ın ikinci piki puplaşmaya 10 saat qalmış qeydə alınmış 
və bu zaman ekdisteroidlərin titri kəskin surətdə yüksəlmişdir. 

Qilbert və başqalarının fikrincə (Gilbert et al., 1981) son 
yaşda olan tırtıllarda PTTH-ın birinci artımı (1 pik) ekdisteroid-
lərin titrinin artması, epidermal hüceyrələrin inkişaf genomu-
nun yenidən proqramlaşması və tırtıl proqramından pupa çev-
rilməsi üçün vacibdir. İkinci pik qabıqdəyişmə prosesini stimu-
lə edir. Puplaşmadan sonra M.sexta-nın beynində PTTH-ın titri 
kəskin surətdə, təxminən 5 dəfə artır (O'Brien et al., 1986). 

Həmin laboratoriyada PTTH-ın titrinin müəyyənləşməsi 
ilə yanaşı, ontogenez boyu hormonun böyük və kiçik molekula-
larının nisbəti də tədqiq olunmuşdur. Aşkar edilmişdir ki, Man-
duca sexta-nın tırtıllarının beynində bəyük molekulalar üstün-
lük (3,9:1) təşkil etsə də puplarda onların miqdarı təxminən ey-
nidir (0,95:1). 

PTTH-ın sintezinin tənzimi həm daxili, həm də xarici 
stimulların vasitəsilə həyata keçirilə bilər, yəni humoral amil-
lər, qidalı mühit, tırtılın zədələnməsi, fotoperiod və temperatur-
un iştirakı ilə baş verə bilər (O’Kasha, 1964, 1968 b;Panov, 
1966, 1967; Ohtaki, 1966; Williams, 1969; Doane, 1973; Chip-
pendale, 1977; Berreur et al., 1979 a; Ivanovič et al.,1975, 
1980; Steel, Davey, 1985). Həmin stimulların təsir fenomeno-
logiyası haqqında ətraflı məlumatlar verilsə də PTTH-ın ifrazı-
nın tənzimlənməsinin fizioloji mexanizmləri yalnız bəzi sti-
mullar üçün tədqiq olunmuşdur. 
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XX əsrin 30-40-cı illərində qansoran taxtabiti Rhodnius 
prolixus üzərində intensiv surətdə tədqiqatlar aparan alim-fizio-
loq Uiqqlsvors (Wigglesworth,1934) qabıqdəyişmənin yalnız 
fərd qan sorduqdan sonra baş verdiyinə diqqət etmişdir. Belə 
ki, qidalanmayan sürfələr qabıq dəyişmirdilər (şəkil 4). Müxtə-
lif vaxtlarda sürfələri qidalandırıb, dekapitasiya(ayırmaq) et-
məklə həmin alim müəyyən etmişdir ki, qabıqdəyişmə, yalnız 
qidalanmadan bir müddət keşdikdən sonra baş verir. Sonraki 
təcrübələrinin nəticələrindən məlum olmuşdur ki, qidalanmış 
sürfələrin qarıncığı böyüməsi bir stimul olaraq, qabıqdəyiş-
mənin başlanmasına təsir göstərir və bu zaman beyinin NSH-i 
PTTH-ın sintezini həyata keçirir (Wigglesworth,1934,1954). 

 

    Şəkil 4. Rhodnius prolixus –un sürfələrinin inkişaf mərhələləri 
 
Uiqqlsvorsun bu müşahidələri yalnız 40 ildən sonra öz 

elmi təsdiqini tapmışdır. Belə ki, böyümüş qarıncığın təsiri fe-
nomeninin mexanizmi öyrənilmişdir. 1972-ci ildə Envayl (An-
wyl, 1972) Rhodnius prolixus-un sürfələrinin qarıncığında bö-
yüməyə qarşı həssas olan reseptor neyronların olduğunu sübut 
etmişdir. Qidalanmadan sonra sürfənin qarıncığı böyüdükdə hə-
min reseptor neyronların siqnalları NSH-ə çatır və PTTH-ın if-
razı stimulə olunur. Bir müddət keçdikdən sonra PTTH-ın sek-
resiyası mexanizmi bitki şirəsi ilə qidalanan taxtabiti sürfə-
lərində də tədqiq olunmuşdur (Blakley, Goodner,1978; Nijhout, 
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1979) və bununla da Hemiptera dəstəsi üçün həmin me-
xanizmin universallığı təsdiqlənmişdir (Nijhout,1981).  

Bir sıra müəllifin apardığı tədqiqatlar nəticəsində Lepi-
doptera dəstəsinin nümayəndələrində də PTTH-ın ifrazının tən-
zimi mexanizmi öyrənilmişdir. Məlum olmuşdur ki, Manduca 
sexta-nın tırtılları, palıd ipəkqurduı Anthereae pernyi-nin pup-
ları, həmçinin mənənələrdə (Aphididae) PTTH-ın sekresiyası 
gün uzunluğu, yəni fotoperiod tərəfindən tənzimlənir (Williams, 
1969; Truman, 1972, 1976, 1978; Truman, Riddiford, 1974; St-
eel, 1976). Bu həşərat növlərinin hamısında beyinin lateral his-
səsində xüsusi fotoreseptorlar aşkarlanmışdır ki, bunlar PTTH-
ın sintezi və ifrazı proseslərini tənzimləyir. Maraqlıdır ki, Man-
duca sexta-nın sürfələrində həmin hormonu sintez edən NSH-ın 
özləri fotoresepsiya xüsusiyyətinə malikdirlər (Williams, 1969; 
Aqui et al., 1979; Gilbert et al., 1980 a). 

Qeyd etmək lazımdır ki, kəpənəklərdə PTTH-ın sekre-
siyasının fotoperiodik tənzimlənməsi yeganə nəzarət deyil, yəni 
bu, mürəkkəb mexanizmin yalnız bir halqasıdır. Sürfələrin fo-
toperiodun təsir edə biləcək vəziyyətə çatması üçün onların son 
yaşda çəkilərinin (“kritik kütlə”) 5q olması vacibdir (şəkil 5). 
Yalnız sürfələr son yaşda 5q çəkiyə malik olduqda fotoperi-
odun təsirinə qarşı cavab reaksiyası ifadə edərək, qabıqdəyiş-
məyə başlayırlar (Nijhout, Williams, 1974 a). 

 
Şəkil 5. Manduca 
sexta: sürfə, pup və 
imago 

 
 
 

 
Manduca sexta sürfə-
lərində qabıqdəyişmə-
nin başlanması üçün həmin mexanizmin digər bir halqasının da 
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olduğu  sübut olunmuşdur. Belə ki, Niyaut və Uilyams (Nijh-
out, Williams, 1974b) göstərmişlər ki, sürfələrin fotoperiodun 
təsirini qəbul edə bilməsi, yalnız 5q çəkiyə çatdıqda 24 saat 
keçdikdən sonra mümkün olur. Müəlliflərin fikrincə, bu latent 
dövrü yuvenil hormonunun (YH) sintezinin dayanması və 
hemolimfadan tamamilə yox olması üçün lazımdır.Deməli, YH 
Manduca sexta-nın son yaşlı tırtıllarında PTTH-ın sintezinə 
ingibirləşdirici təsir göstərir. Bu nəticəni sübuta yetirmək üçün 
həmin tədqiqatçılar YH iynəsini bu tırtıllara kompitensiya (həs-
sasliq dövrü) başlamadan əvvəl inyeksiya etmişlər. Bu zaman 
PTTH-ın sintezi 24 saat və daha artıq müddətə gecikmişdir. 
Həmçinin YH-ı sintez edən vəzilər, corpora allata-nın da çıxa-
rılması, kompitensiyaya çatmamış tırtıllarda PTTH-ın sinte-
zinin, intakt fərdlərə (vəziləri çıxarılmamış) nisbətən tez baş 
verməsinə səbəb olmuşdur (Nijhout, Williams, 1974b).  

Kəpənəklərin bir çox növlərində YH-ın tırtıl-pup meta-
morfozunu saxlaması, qabıqdəyişməni tormozlaması aşkar ol-
unmuşdur ki, bu, PTTH-ın ifrazına ingibirləşdirici təsirlə bağ-
lıdır. Məsələn, Cerura vinula (Hintze-Podufalç Fricke, 1971), 
Bombyx mori (Akai et al., 1971), Hyalophora cecropia (Riddi-
ford, 1971), Diatraea grandiosella (Chippendale, Yin, 1973), 
Barathra brassicae (Hiruma et al., 1978 b), Ostrinia nubilalis 
(Yagi, 1976). 

Yankoviç-Xladni və başqaları (Jankovič-Hladni et al., 
1983) sərtqanadlılar dəstəsinin (Coleoptera) nümayəndələrində 
YH-ın təsiri ilə PTTH-ın sekresiyasının zəiflədiyini sübut edən 
nəticələr əldə etmişlər. Belə ki, palıd uzunbığ böcəyinin (Ce-
rambix cerdo) sürfələrinə YH-ın inyeksiya edilməsi PTTH-ı 
sintez edən medial NSH-ın inaktivləşməsinə səbəb olmuşdur. 

Qeyd etmək lazımdır ki, yuvenil hormonu PTTH-ın sin-
tezini yalnız son yaşda olan sürfələrdə dayandirmaq qabiliyyə-
tinə malikdir. Belə ki, tütün haf kəpənəyinin son yaşdan əvvəlki 
dövrdə olan tırtıllarına YH-ın inyeksiyası PTTH-ın ifrazı prose-
sini pozmamışdir (Nijhout, 1981). Eyni nəticəni Sakurai (Saku-



 24 

rai, 1983) tut ipəkqurdu tırtıllarında müşahidə etmişdir. Lakin 
Bollenbaxer və başqaları (Bollenbacher et al., 1987) yuvenil 
hormonunun tırtıl qabıqdəyişməsinə təsirini başqa cür izah ed-
irlər. Bu tədqiqatçılar da tütün haf kəpənəyinin (Manduca sex-
ta) tırtıllarının son yaşa qabıqdəyişməsinin hormonal tənzimini  
tədqiq etmişlər. Məlum olmuşdur ki, tırtılların son yaşdan əv-
vəlki dövründə PTTH-ın piki (artımı) baş verir, ondan bir neçə 
saat sonra isə ekdisteroidlərin titri yüksəlir. PTTH-ın titri 
artmadan əvvəl corpora allata vəzilərinin fəallığı azalır (ekdi-
steroidlərin titri artdıqdan sonra fəallıq yenidən yüksəlir). Mü-
əlliflər YH-ın hemolimfada titrini bu zaman ölçməsələr də onun 
PTTH-ın ifrazından əvvəl aşağı enməsi fikrini irəli sürürlər. 
Beləliklə, YH-ın sürfə (tırtıl) mərhələsində qabiqdəyişmənin 
gedişini tənzimləyir. 

Qabıqdəyişmə hormonu da yuvenil hormonu kimi, PT-
TH-ın sekresiyası prosesinə nəzarət edir. Belə ki, Uiqqlsvorsun 
(Wigglesworth,1934,1954) klassik tədqiqatlarının nəticələrinə 
görə, Rhodnius prolixus qabıqdəyişmə prosesini bitirmək üçün 
beyin hormonuna (PTTH) ehtiyacı qalmadıqda, yəni kritik dövr 
bitdikdən sonra, NSH-da morfoloji dəyişikliklər baş verir. 
Qansoran bu taxtabiti sürfələrinin qidalanmasından 9-10 gün 
keçdikdən sonra onların neyrosekretor hüceyrələrinin morfoloji 
xarakteristikası tədqiq olunmuşdur və müəyyən edilmişdir ki, 
həmin hormonun həm sintezi, həm də ifrazı dayanır. Sürfələri 
bir gün sonra parabiozda birləşdirərkən, yəni qabıqdəyişmədən 
xeyli əvvəl bu sürfələri, qidalanmanın 8-ci günündə olan digər 
“dekapitasiya olunmuş” (ekdizonları sintez olunduğu halda 
PTTH-ı olmayan fərdlər) sürfələrlə birləşdirdikdən sonra NSH-
ın morfologiyası tədqiq olunmuşdur. Bu zaman müəllif, 7 gün 
parabioz halında olan süfələrin NSH-nin morfoloji xarak-
teristikasının qidalanmadan 9-10 gün sonra intakt sürfələrin 
morfologiyası ilə eyni olduğunu aşkar etmişdir. Həmin təcrübə-
lərin nəticələri onu sübut edir ki, dekapitasiya olunmuş sürfələr 
tərəfindən qaldırılmış ekdizonun titri, beyin hormonunun ifrazı-
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nı ingibirləşdirib onun sintezini fəallaşdırır. Bu nəticələr öz təs-
diqini digər tədqiqatlarda tapmışdır: in vivo və in vitro şəraitlər-
də sintetik ekdizon neyrosekretor hüceyrələrə analoji təsir gös-
tərmişdir (Mark et al., 1972; Steel, 1973). 

Qeyd olunmuş təcrübələrin nəticələrini ümumiləşdirən 
Stil (Steel, 1975; Steel, Davey, 1985), R.prolixus  sürfələrində 
ekdizonu sintez edən peritraxeal vəzilər (PTV) ilə PTTH-nu if-
raz edşn neyrosekretor hüceyrələr arasinda əks əlaqənin olması 
haqqında fikir irəli sürmüşdür. Sürfələr qidalandıqdan sonra qa-
rıncığın divarında yerləşən dartılma reseptorları NSH-a siqnal 
göndərirlər və bununla da PTTH-ın sekresiyası stimulə edilir. 
İfraz olunmuş bu hormon, PTV-ni ekdizonu sintez etməyə fəal-
laşdırır. Sintez olunan ekdizon isə bir tərəfdən epidermal hü-
ceyrələrə təsir etməklə qabıqdəyişmənin başlanmasına səbəb 
olur, digər tərəfdən də kardial cisimlərdə (corpora cardiaca) 
NSH-ın terminal aksonlarına təsir göstərir. Bu zaman proto-
rakotrop hormonun (PTTH) ifrazı ingibirləşir, eyni zamanda da 
sonrakı qabıqdəyişmə tsikli üçün lazım olan PTTH sintez olu-
nur. 

Analoji nəticələr ekdizonun kələm sovkası Mamestra-
(=Barathra) brassicae-nin NSH-na təsirini in vivo və in vitro 
şəraitdə tədqiq edən zaman əldə olunmuşdur(Aqui, Hiruma, 
1977 a,b). 

 
           1.3.4. PTTH-ın təsir mexanizmi.  
 
Protorakotrop hormonu təmiz halda yaxın dövrdə əldə 

olunmuşdur (Kutuzova, 2006) və ona görə də həmin hormonun 
təsir mexanizmi zəif öyrəilmişdir. Bu istiqamətdə mövcud olan 
məlumatlar, əsasən Qilbertin laboratoriyasında aparılan təcrü-
bələrin nəticələrinə söykənir (Vedeckis et al., 1976; Sridhara et 
al., 1978; Smith et al., 1985). 

Müəlliflər tütün haf kəpənəyi Manduca sexta-nın son 
yaşda olan tırtıllarının təcrid olunmuş peritraxeal vəzilərini -
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(PTV) tsiklik adenizinmonofosfat (sAMF) və aminofilin ilə 
(sAMF-ni parçalayan fosfodiesterazanı ingibirləşdirən birləş-
mə) emal etdikdə həmin vəzilərin fəallığı artmış və bu zaman 
ekdizonun həm sintezi, həm də ifrazı yüksəlmişdir. Ekdizonun 
ifrazı həmin mühitə yalnız aminofilin əlavə edildikdə də stimu-
lə olunmuşdur. Məlum olmuşdur ki, in vivo şəraitdə aparılan bu 
təcrübələrdə ekdizonun 1-ci piki (artımı) sAMF-nin miqdarının 
artdığı dövrə, 2-ci piki isə sAMF-nin səviyyəsinin dəyişilməz 
qaldığı ana uyğun gəlir (Sridhara et al., 1978). 

Həmin təcrübələr zaman aşkar edilmiş qanunauyğunluq-
lar PTTH-ın təsir mexanizminə dair 2 alternativ fərziyyənin 
formalaşmasına səbəb olmuşdur. Birinci fərziyyəyə görə, 
PTTH-ın peritraxeal vəziləri fəallaşdırmasının iki mexanizmi 
mövcuddur: sAMF-asılı və sAMF-asılı olmayan. İkinci fərziy-
yəyə görə isə Manduca sexta-da  ekdizonun 1-ci və 2-ci pikləri 
beyinin iki müxtəlif hormonu tərəfindən tənzimlənir. 

Smit və başqalarının (Smith et al., 1985)  fikrincə isə 
PTTH peritraxeal vəziləri fəallaşdıraraq, həmin prosesə kalsi-
umdan asılı olan sAMF-ni cəlb edir. 

Ekdisteroidlərin sintezində tsiklik adenizinmonofosfat 
(sAMF) və tsiklik quaninmonofosfatın (sQMF) iştirakı cırcıra-
ma Gryllus bimaculatus- da müəyyən olunmuşdur. Qeyd olunur 
ki, PTTH-ın təsiri altında RNK-nın (ribonuklein t-su) sintezi 
yalnız PTV-də fəallaşır (Berry et al., 1967). Bu zaman RNK-
nın PTV-də sintezinin artması, həmin vəzinin sekretor fəaliyyə-
tinin də yuksəlməsinə səbəb olur, yəni α-ekdizonun sekresiyası 
intensivləşir (Kutuzova, 1985). 

Hyalophora cecropia kəpənəklərindən PTTH-ın əldə ol-
unması, yəni kimyəvi yolla ayrılması beyinin NSH-də sAMF-
nin titrinin artmasından asılıdır. Ümumiyyətlə, tsiklik nukleo-
nidlərlə PTTH-ın sintezi və ifrazı arasındakı qarşılıqlı əlaqə hə-
lə tam şəkildə aydınlaşdırılmamışdır. 

Beləliklə, PTTH – peptid təbiətli növ spesifikliyi xas ol-
an hormondur və həşəratın müxtəlif növ, cinslərində neyrosek-
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retor hüceyrələrin müxtəlif qrupları tərəfindən sintez olunur. 
Təqdim olunan elmi məlumatlardan görünür ki, bu hormonun 
müxtəlif formaları mövcud olsa da bunlar eyni funksiyanı ye-
rinə yetirirlər: PTV-ni ekdizonun sintezinə stimulə edirlər. 
PTTH həşəratın müəyyən inkişaf mərhələsində (kritik dövrdə) 
ifraz olunur. Onun maksimal miqdarı hər sürfə yaşının son mər-
hələsində (daha doğrusu sonuncu 1/3 hissəsində) müşahidə olu-
nur. PTTH-ın sekresiyasına nəzarət həm daxili, həm də xarici 
stimullar vasitəsilə həyata keçir: hormonlar (QH və YH), qida, 
fotoperiod, kulturanın sıxlığı, mühitin temperaturu. PTTH-ın 
təsir mexanizmi hələ tam şəkildə tədqiq olunmamışdır. 

 
 

  I.4.  Qabıqdəyişmə hormonu 
 
Bu hormon qabiqdəyişmə proseslərinə nəzarət etdiyi üç-

ün (“ekdizis” qabıqdıyişmə) onu qabıqdəyişmə hormonu adlan-
dırırlar. Bu hormon, steroid hormonların (ekdisteroidlər) ekdi-
zonlar fəsiləsinə aiddir. Ekdisteroidlər 90% heyvani növlərdə 
aşkar olunmuşdur. Onları onurğalıların steroid hormonlarından 
fərqləndirən xüsusiyyətlər, molekulalarında sterolların tam stru-
kturunun olması, molekulanın tsiklopentanoperhidrofenantren 
hissəsinin yüksək səviyyədə hidroksilləşməsi, B halqasında ke-
toqrupun 7-ci və 8-ci karbon atomları arasında ikiqat əlaqənin 
olmasıdır (Kutuzova, 2006). Ona görə də bu birləşmələr, hey-
vanlara xas olan bütün steroid hormonlarından daha polyardır-
lar. 

Buğumayaqlılarda ekdisteroidlər ontogenezin azı 3 mər-
hələsinə - embrional, postembrional və çoxalma dövrünə, yəni 
imaginal fazaya nəzarət edirlər.  Həşəratların qabıqdəyişmə və 
metamorfozunun hormonal tənziminə dair ilk məlumatlara, Fu-
kuda və Vilyamsın (XX əsrin 30-40-cı illərdə) işlərində rast 
gəlinir. Həmin dövrdə hormonal tənzimə dair təcrübələrdə li-
qaturanın qoyulması və daxili sekresiya vəzilərinin implantasi-



 28 

yası ən populyar üsullardan idi. Aparılan çoxsaylı tədqiqatlar 
nəticəsində qabıqdəyişmə hormonu olan ekdizonun bioloji testi 
işlənib hazırlanmışdır. İstifadəsi mümkün olan bu yeganə biote-
st idi  (Karlson, 1980). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
1946-cı ildə Bombyx mori puplarından fəal hormonal 

ekstraktlar əldə olunmuşdur ki, nəticədə 1954-cü ildə Butenant 
və Karlson həmin obyektdən, kristalik halda həşəratın ilk steoid 
hormonunu əldə edə bilmişlər. 1965-ci ildə isə rentgenstruktur 
analiz yolu ilə α-ekdizonun formulası müəyyənləşmişdir. 

 
 

                                1.4.1. QH-ın mənbəyi.  
 

Həşərat orqanizmində QH-ın mənbəyinin PTV olması 
haqqında ilk məlumatlar Fukuda tərəfindən (Fukuda, 1944) 
verilmişdir. Belə ki, o, tut ipəkqurdu Bombyx mori tırtıllarına 
protorakal (peritraxeal) vəzini implantasiya etməklə,  qabıqdə-
yişmə prosesinin getməsi üçün bu vəzinin əhəmiyyətini göstər-
mişdir. 

Sonrakı illərdə həşərat sinfinin digər qrupları üzərində 
aparılmış çoxsaylı tədqiqatlar nəticəsində sübut olunmuşdur ki, 
analoji funksiyanı başqa vəzilər də həyata keçirə bilir. Məsələn, 
inkişafı natamam çevrilmə yolu ilə gedən Hemimetabola –da 
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perikardial vəzi və ali ikiqanadlılarda (Diptera) peritraxeal və-
zini göstərmək olar (Rauşenbax, 1990). 

Ali ikiqanadlılarda PTV-i topoqrafik olaraq kardial ci-
simlərlə (carpora cardiaca) birləşir ki, birlikdə bunlar neyrohe-
mal orqan adlanır. Bu orqan, PTTH-ın toplandığı depo rolunu 
oynayır. PTV əlavə cisimlərlə (corpora allata) birləşdikdə isə 
yuvenil hormonlarını sintez edən həlqəvi vəzini əmələ gətirir 
(King et al., 1966; Novak, 1975). 

XX əsrin 60-70-ci illərində aparılan tədqiqatlar nəticə-
sində həşəratlarda qabıqdəyişmə proseslərinin tənzimlənməsin-
də α- və β-ekdizonların rolu, həmçinin sintez olunduğu yeri (or-
qanı) öyrənilmişdir. Mılum olmuşdur ki, α-ekdizonun mənbəyi 
protorakal(=peritraxeal) vəzilərdir(şəkil 6). 

 
 
 
 
 
 

Şəkil 6. Həşərat orqa-
nizmində metamorfozu 
tənzimləyən hormonlar 

 
 
 
 

Həşərat orqanizmində 
vəzilərin endokrin tənz-
imdə fəaliyyəti tədqiq 
olunan zaman məlum 
oldu ki, PTTH-nu peri-
traxeal vəzilər tərəfin-
dən α-ekdizonun sinte-
zinin həcminin artması-
na təsir göstərir. PTTH-
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ın stimuləedici effekti sAMF sistemin iştirakı ilə baş verir. Sür-
fə-pup fazalarının inkişafı boyu vəzilərdə sAMF və onların 
bioloji fəallığı arasında mövcud olan asılılığın  öyrənilməsi 
nəticəsində aşkar olunmuşdur ki, PTV-də α-ekdizonun sintezi 
həm sAMF asılı, həm də sAMF-dən asılı olmaya bilər (Gilbert 
et al., 1980).  

Hazırda həşəratlardan 10-a qədər ekdisteroid aşkar olun-
muşdur ki, bunlardan 9-u C27 , biri isə magisteron A-dır (C28). 
Lakin bu ekdisteroidlər arasında  α- və β-ekdizonlar metamor-
foz və postembrional inkişafı tənzimləyən əsas formalardır. İn 
vitro şəraitdə aparılmış tədqiqatlar onu göstərmişdir ki, PTV bu 
zaman yalnız α-ekdizonu sintez edə bilir, β-ekdizon (20-hid-
roksiekdizon və ya ekdisteron) isə yalnız toxuma ekstraktında 
mövcud ola bilər. Bu forma yüksək bioloji fəallığa malikdir. 
Belə bir fikir irəli sürülmüşdür ki, α-ekdizonun β-ekdizona çev-
rilməsi periferik toxumalarda – piy cismi, malpigi boruları, epi-
dermal hüceyrələr və bağırsaqda həyata keçir (King, 1972; Bec-
kers, Emmerich, 1976; Young, 1976; Smith et al., 1980; Ohtaki, 
1981). 

     
   1.4.2. QH-ın titrinin tənzimi 
 
Hazırda bioloji analiz yolu ilə (liqaturanın qoyulması, 

PTV-nin transplantasiyası, PTV ekstraktı ilə inyeksiya) ekdiste-
roidlərin titrinin həşəratın ontogenezi boyu dəyişdiyi sübut ol-
unmuşdur (Shaaya, Karlson, 1965 a,b; Kaplanis et al., 1966; 
Ohtaki et al., 1968).  

Radioummunoloji və qaz-maye xromatoqrafiya üsulları-
nın texniki cəhətdən tərəqqisi (Borst, O'Connor, 1972),  həşə-
ratların hər iki şöbəsinin – Hemimetabola və Holometabola nü-
mayəndələrində QH-ın titrinin dəyişilmə xüsusiyyətlərinin öy-
rənilməsinə geniş imkanlar açmışdır (Truman, Riddiford, 1974; 
Bollenbacher et al., 1975, 1978;Delbecque et al.,1975; Mor-
qan, Poole, 1976;Marroy, Tarnoy, 1978;Dean et al.,1980; Laf-
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ont et al., 1980; Aqui, Hiruma, 1982; Briers et al., 1983; Laza-
rovici et al., 1983; Sehnal et al., 1981;1986; Bollenbacher et 
al., 1987). Bu tədqiqatlar zamanı müxtəlif həşərat növlərində -
Manduca sexta, Tenebrio molitor, Galleria mellonella, Ephec-
tia cautella –nın son yaş tırtıllarında ekdisteroidlərin 2 piki qe-
ydə alınmışdır (şəkil 7). Birinci pik kiçik olur və “azan”, yəni 
puplaşma üçün yer axtaran fazanın əvvəlində əmələ gəlir. Belə 
bir fikir irəli sürülür ki, bu artımın əmələ gəlməsinə səbəb, 
sürfələrin epidermal hüceyrələrinin yenidən proqramlaşması və 
bu zaman qidalanmanı dayandırıb, puplaşma üçün daha 
əlverişli yer axtaran fərdlərin davranış xüsusiyyətlərinin 
dəyişməsidir. İkinci pik, bilavasitə puplaşmadan əvvəl əmələ 
gəlir və həmin prosesləri tezləşdirir. Qeyd olunan təcrübələrdə, 
ekdisteroidlərin titrinin pup mırhələsinin ortasında da (yəni 
histolizin bitdiyi və histogenezin başlandığı anda) əhəmiyyətli 
dərəcədə yüksəlməsi göstərilmişdir. 

 

Şəkil 7. Tütün haf kəpənəyi Manduca sexta-nın hemolimfasında ek-
disteroidlərin titri (Zitnan, Adams, 2012-ə görə)  

 
Brayers və başqaları (Braiers et al., 1983) ikiqanadlılar-

ın 4 növündə - Sarcophaga vicina, Lucilia caesar, Phormia ter-
rae-novae, Calliphora vicina ekdisteroidlərin 3 pikini aşkar et-
mişlər: birinci pupönü mərhələdə, ikinci (1-dən 3 dəfə hündür) 
pupari əmələ gələn zaman və üçüncü pupdan imagonun apolizi-
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si prosesində. Lakin Roberts və Qilbert (Roberts, Gilbert, 1984) 
ikiqanadlının bir başqa növü Sarcophaga bullata – da ekdiste-
riodlərin birinci pikini pupariumun formalaşmasına 2 saat qal-
mış müşahidə etmişlər. İkinci pik  puparium əmələ gəldikdən 2 
saat keçdikdən sonra və üçüncüsü isə pupönü mərhələnin sonu-
nda qeydə alınmışdır (şəkil 8). 

Şəkil 8. Calliphora erythrocephala toxumalarında ekdizonun titri 
(Filippoviç,Kutuzova, 1985-ə görə):1- intequment,2- piy cismi,3- hemo-
limfa 

 
Müəyyən edilmişdir ki, həşəratın inkişafı prosesində qa-

bıqdəyişmə hormonunun titri müxtəlif toxumalarda eyni olmur. 
Məsələn, qırmızıbaş göy milçəkdə Calliphora erythrocehala –
da ekdizon hemolimfada puparinin əmələ gəlməsinə 15-20 saat 
qalmış qeydə alınır (şəkil 8). Bu zaman bədən örtüyündə onun 
miqdarı 5-8 saatdan sonra aşkarlanır. Bu nəticələr hemo-
limfanın ekdizonun nəqlində rolunu bir daha təsdiqləyir. Piy 
cismində isə ekdizonun qatılığı puplaşma dövrü ərzində hemo-
limfaya parallel olaraq dəyişir. Pupari əmələ gəldikdən sonra 
piy cismində əhəmiyyətli dərəcədə ekdizonun miqdarı artır ki, 
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bu, həmin toxumanın QH-ın inaktivləşməsində bilavasitə işti-
rakını sübut edir (şəkil 8). 

 Həşəratın yetkin mərhələsində, adətən, PTV olmur, la-
kin buna baxmayaraq, bəzi tədqiqatlar nəticəsində imagolarda 
ekdisteroidlərin titri müəyyənləşmişdir. Məsələn, bəzi cinslərdə 
- Locusta (Lagueux et al., 1977; Hoffman et al., 1980), Droso-
phila (Borst et al., 1974; Hodggetts et al., 1977; Handler, 
1982),Galleria (Bollenbacher et al.,1978),Calliphora (Kool-
man, 1980; Briers et al., 1983)ekdisteroidlərin titri qeyd olunsa 
da cinslər arasında fərqliliklər aşkarlanmışdır: Galleria və Lo-
custa –da ekdisteroidlər yalnız dişilərdə, ikiqanadlılardan Sar-
cophaga bullata, Lucilia caeasar, Phormia terra-novae –də isə 
hər iki cunsdə müəyyən edilmişdir (Briers et al., 1983). Belə 
bir fikir mövcuddur ki, dişilərdə ekdisteroidlər yumurtalıqların 
inkişafını stimulə edirlər, lakin erkək fərdlərdə (Diptera) onlar-
ın funksiyası hələ məlum deyil. 

Həşəratın inkişafında QH-ın titrinin tənzimi 4 fizioloji 
prosesin bir-biri ilə dinamik qarşılıqlı əlaqəsi nəticəsində həya-
ta keçirilir: sintez, deqradasiya, ekskresiya və izolyasiya. 

QH-ın sintezi PTTH və bəzi hallarda, YH tərəfindən tə-
nzimlənir. Lakin son zamanlar QH-ın sintezinin tənzimlənmə-
sində bir başqa amilin də olduğu qeyd olunur. Bu, Manduca se-
xta-nın tırtıllarının hemolimfasından əldə olunmuş beyindənkə-
nar, yəni “qeyri-beyin” stimulyator effektinə malik olan amildir 
(Watson et al., 1985,1986, 1987). Həmin amil kiçik molekul 
çəkiyə malik olan termolabil zülaldır və in vitro şəraitdə o, 
ekdizonun PTV-də sintezini 5 dəfə artırır. Stimuləedici amilin 
(SA) təsiri PTTH-a additivdir, yəni təsir mexanizmləri müxtəlif 
ilsa da onlar PTV-nin fəaliyyətini artırırlar. SA-nin kimyəvi 
formulu hələ dəqiqliklə öyrənilməmişdir. Belə bir fikir irəli 
sürülür ki, SA PTV-yə sterolların sələflərini nəql edir və bun-
lardan ekdizon sintez olunur. Həmin müəlliflər (Watson et al., 
1985) belə bir fikri də irəli sürürlər ki, SA tütün kəpənəyinin 
son yaşında aşkarlanan ekdisteroidlərin piklərinin (kəskin yük-
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səlişin) ölçülərini də müəyyənləşdirirlər: 1-ci pik (kiçik) SA-
nın titrinin çox az olduğu dövrə müvafiq gəlir, deməli bu zam-
an, PTV-yə stimuləedici effekt PTTH tərəfindən baş verir; 2-ci 
pik (böyük) əmələ gələndə SA-nın titri yüksək olur və o, PTTH 
ilə birlikdə PTV-yə stimuləedici təsir göstərir. 

Ekdisteroidlərin deqradasiyası, oksidləşmə (dehidrogen-
ləşmə və hidroksilləşmə) və izomerləşmə (epimerizasiya) yolu 
ilə baş verir. Dehidrogenləşmə ekdizonoksidazanın iştirakı ilə 
ekdizonun və 20-hidroksiekdizonun 3-dehidroderivatlara çev-
rilməsi yolu ilə həyata keçirilir (Koolman, Karlson, 1978). 

 
Şəkil 9. Spodoptera littoralis sovkasında ekdizonun 3-dehidroekdizo-
na və 3-epiekdizona fermentativ qarşılıqlı çevrilməsi(Takeuchi et al., 
2000-ə görə) 

 
Belə bir fikir mövcuddur ki, təkamülün müəyyən mərhə-

ləsində bütün heyvanlar xolesterolu asetil-KoA-dan sintez et-
mək qabiliyyətinə malik olmuşlar. Lakin sonradan onlar bu xü-
susiyyətlərini itirmişlər, çünki xolesterolu fitosterollardan dea-
lkilləşmə yolu ilə almaq, energetik baxımdan daha əlverişli idi 
(Barbye, 1978). Məhz həşəratlarda bu aydın şəkildə biruzə verir 
– onlar atsiklik birləşmələri xolesterola çevirə bilmirlər və yal-
nız qida vasitəsilə onu qəbul edirlər. Xolesteroldan həşəratın 
steroid hormonları sintez olunur (şəkil 10). 

Zoofaqlar isə xolesterolu bilavasitə yem vasitəsilə qəbul 
etdikləri halda, fitofaqlar qida ilə yalnız C24 – alkilləşmiş 
sterolları, yəni sitosterol, stiqmasterol, kampesterolu qəbul edir-
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lər ki, bunlar sonradan həşəratın orqanizmində xolesterola çev-
rilir. 

 
Şəkil 10. Drosophila melanogaster-də 20 E (β-ekdizon) –nin bio-
sintezi (yuxarıda bitki sterinlərindən ketodiolun (23) alınması; aşağı-
da – Drosophila-da 3 istiqamətdə prosesin gedişi nəticəsində keto-
triol 20-hidroekdizona P- 450 fermentinin təsiri altında çevrilir (Pet-
ryk, 2014-ə görə) 

 
Mayer və başqaları (Mayer et al., 1978) tütün haf kəpə-

nəyinin V yaş tırtıllarında α-ekdizonun β-ekdizona çevrilməsi 
sitoxrom P-450 –dən asılı mitoxondrial monooksidaza vasitəsi-
lə həyata keçirildiyini sübüt etmişlər. Manduca sexta-nın orta 
bağırsağının mitoxondrilərində malatdehidrogenaza və NADF+ 
- transhidrogenazanın olması α-ekdizonun hidroksilləşməsində 
NADFH-ın qatılığının yüksəlməsi yolu ilə baş verir. 

Ekdizon-20-monooksidazanın bioloji əhəmiyyəti olduq-
ca böyükdür, belə ki, o, ekdisteroidlərin titrinin tənzimlənməsi-
ndə iştirak edir, deməli, həşəratın postembrional inkişafını tə-
min edir. Ekdizon-20-monooksidaza 2 yol ilə ekdisteroidlərin 
titrini tənzimləyir: anabolik və katabolik. Məsələn, piy cismin-
də bu ferment anabolik rol oynayıb, postembrional inkişaf 
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zamanı α-ekdizon / β-ekdizon nisbətini dəyişir (β-ekdizonun 
xeyrinə). Digər tərəfdən, malpigi borularında ekdizon-20-
monooksidaza katabolik rol oynayıb, β-ekdizonu orqanizmdən 
xaric edir. 

Ekdizonun izomerizasiyası, ekdizondehidrogenaza-izo-
meraza vasitəsilə katalizə olunur. Bu ferment, həşəratların sür-
fələrində orta bağırsaqda toplanır və ekdizonu 3-a-epimerə çev-
irir ki, bunun da olduqca kiçik bioloji fəallığı olur (Nigg et al., 
1974). 

Ekdisteroidlərin ekskresiya və izolyasiyası nisbətən az 
tədqiq olunmuşdur. Belə məlumat vardır ki, ekdizon və ekdiste-
ronun (β-ekdizon) bir-başa ekskresiyası mümkündür. Ekskresi-
yanın ekdisteroidlərin titrinin tənzimlənməsində rolu hələ tam 
şəkildə aydın deyildir (Morgan, Poole, 1976). 

Ekdisteroidlərin izolyasiyası sulfat və qlükozid efirləri-
nin konyuqantlarınin əmələ gəlməsi və toplanması yolu ilə baş 
verir (Willing et al.,1971;Russel, Price, 1977;Moribayashi, Oh-
taki, 1980).  

Ohtaki (Ohtaki, 1981) Sarcophaga peregrina-nın pupla-
rına 20-hidroksiekdizonu inyeksiya etməklə müəyyən etmişdir 
ki, iynə vasitəsilə daxil edilmiş hormon çox tez bir zamanda 
konyuqasiya yolu ilə inaktivləşir, sonradan isə tədricən, fəal 20-
hidroksiekdizon formasında azad olunur. Qilbert və başqaları 
(Gilbert et al., 1980 b) belə bir fikir irəli sürmüşlər ki, ekdiste-
roidlərin izolyasiyası, konyuqasiya yolu ilə həşəratın ontogene-
zi boyu QH-ın bioloji fəallığının səviyyəsini tənzimləyir. 

Hemolimfada QH-ın titri birləşdirici zülallar vasitəsilə 
müəyyənləşə bilər. Həşəratın hemolimfasında H3-ekdizonu bir-
ləşdirə bilən zülalların olması, ilk dəfə olaraq, Drosophilla-da 
(Emmerich, 1972; Butterworth, Berendes, 1974) və Calliphora- 
da (Tramer, Karlson, 1972) qeyd olunmuşdur. Feyereysen və 
başqalarının (Feyereisen et al.,1975; Feyereisen, 1977) apardı-
ğı tədqiqatlar nəticəsində çəyirtkə Locusta migratoria-nın he-
molimfasında ekdisteroidləri birləşdirən zülallar xarakterizə 
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olunmuşdur. Həmin müəlliflər bu çəyirtkənin V yaş tırtıllarının 
hemolimfasında endogen ekdisteroidlərin çox hissəsinin zulal-
larla birləşmiş halda olduğunu qeyd edirlər və göstərirlər ki, bu 
zülallar QH-ı parçalanmadan qorumaqla onların titrini tənzim-
ləyirlər. 

 
                  1.4.3. QH-ın təsir mexanizmi 

 
Qeyd olunduğu kimi, hormonal tənzimi müəyyən dərə-

cədə tədqiq olunmuş bütün həşərat növlərinin son yaş sürfə və 
ya tırtıl fazasının inkişafının ikinci mərhələsində ekdisteroidlə-
rin titri 2 pik (artım) əmələ gətirir. Riddiford və başqaları (Tru-
man et al., 1974;Mitsui, Riddiford, 1976, 1978; Riddiford, 
1978, 1981) Manduca sexta- nın in vitro şəraitdə inkişaf edən 
tırtıllarının epidermisinin differensiasiyası zamanı ekdisteroid-
lərin təsirini öyrənməyə çalışmışlar. Müəyyən etmişlər ki, əmə-
lə gələn iki pikdən birinci (kiçik pik) metamorfozun induksi-
yasını (başlanmasını) həyata keçirir, epidermal hüceyrələrin ge-
nomunu dəyişdirir, yəni tırtıl üçün səciyyəvi olan zülal proqra-
mını pup mərhələsinin zülal proqramına çevirir (yenidən proq-
ramlaşdırır). Deməli, 1-ci pik genomun zülal sintezi proqram-
ının dəyişdiyi dövrə təsadüf edir. 

Ekdisteroidlərin ikinci piki (böyük pik), inkişafın bu ye-
ni proqramını stimulə edir, yəni pup kutikulasının sintezi dövr-
ünə təsadüf edir. Riddiford və başqaları (Truman et al., 1974; 
Mitsui, Riddiford, 1976, 1978; Riddiford, 1978, 1984;Riddiford 
et al., 1979 b; Kiely, Riddiford, 1985) yuvenil hormonlarının 
(YH) həmin proseslərə təsirini tədqiq edərkən aşkar etmişlər ki, 
epidermal hüceyrələrin genomunun yenidən proqramlaşdırılma-
sı QH-ın tərəfindən mühitdə YH olmadıqda həyata keçirilir. 
YH-ın iştirak etməsi tırtıl kutikulasının yaranmasina impuls 
verir. 

Bir çox tədqiqatçılar (Oberlander, 1976;Oberlander, Si-
lhacek, 1976; Nardi, Willis, 1979;Rickoll, Fristrom, 1983) tü-
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tün haf kəpənəyi üzərində apardıqları təcrübələr nəticəsində 
analoji mexanizmi imaginal disklərin hüceyrələrinin proqram-
laşmasında da müşahidə etmişlər. Yenidən proqramlaşma za-
manı ekdisteroidlərin qatılığı, yəni titrinin dəyişməsi hansı kuti-
kulanın – pup və ya imaginal olmasını müəyyənləşdirir. 

Yuxarıda qeyd olunan nəticələr, yəni Hyalophora cec-
ropia, Manduca sexta tırtıllarının epidermal hüceyrələrinin ye-
nidən proqramlaşmasında YH-ın rolu Kumaranın tədqiqatları 
ilə də (Kumaran, 1976) təsdiqlənmişdir (şəkil 11). 

    
           A                                B  
 
 
 
 
  
 
 

Şəkil 11. Hyalophora cecropia-nın görünüşü: A- yetkin fərd; B- pupa 
çevrilən tırtıl 

Kumaran qızılkəpənək Galleria melonella-nın tırtılla-
rının epidermisinin bir hissəsini eyni yaşda olan digər tırtıllara 
transplantasiya etməklə, tırtıl toxumalarının genomunun yeni-
dən proqramlaşmasında YH-ın iştirak etdiyini sübut etmişdir. 
Bu təcrübələrin nəticələrinə əsaslanaraq, Kumaran metamor-
fozun tənziminin hormonal mexanizmini izah edə bilən “seçi-
min ardıcıllığı” fərziyyəsini irəli sürmüşdür. Həmin fərziyyəyə 
görə, yuvenil hormonları qabıqdəyişmənin xarakterini müəy-
yənləşdirir, yəni bu hormonların titrinin dəyişilməsi epidermal 
hüceyrələr tərəfindən inkişafın yolunun seçilməsini tənzimləyir. 
Əgər ekdizonun piki əmələ gələrkən (yəni intensiv sintezin get-
diyi şəraitdə) tırtıl toxumalarında YH-ın titri qeyd olunursa, in-
kişaf tırtıl proqramı üzrə davam edir. Yox, əgər YH-i olmursa, 
tırtıl inkişaf proqramı pup proqramına çevrilir. Kumaranın fik-
rincə, pup mərhələsinin inkişafı boyu YH-ın müəyyən titrinin 
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(çox olmasa da) mühitdə olması vacibdir: YH olduğu halda pu-
pun epidermal hüceyrələrində pup proqramı qalır, lakin YH-ın 
olmaması yeni inkişaf proqramına – imaginal fazaya çevrilmə-
yə səbəb olur (Kumaran, 1976). 

Qeyd etmək lazımdır ki, Riddifordun (Riddifiord, 1972, 
1975)bu baxımdan irəli sürdüyü nəticələr daha maraqlıdır. Bu 
müəllifin fikrincə, tırtıl toxumasında genomun dyişilməsi eyni 
vaxtda baş vermir. Belə ki, Hyalophora cecropia-nın tırtılların-
da epidermal hüceyrələrin yenidən proqramlaşması qidalanma-
nın son dövrlərində baş verir. Halbuki, cinsi vəzilər, əzələ siste-
mi və həzm traktında yenidən proqramlaşma mədə-bağırsaq bo-
şaldıqdan sonra həyata keçir. Eksperimental yolla, yəni həmin 
tırtıllara ekzogen YH daxil etməklə, müəllif tırtılın anatomiya-
sına malik olan pupları (tırtıl epidermisli pupları) əldə etmişdir. 

Tırtıl hüceyrələrində genomun yenidən proqramlaşması 
prosesinin əsasında müəyyən genlərin fəallığının dəyişilməsi 
durur. QH-ın gen fəallığının tənzimlənməsində iştirak etməsi 
haqqında ilk məlumatlar Klever və Karlson tərəfindən (Clever, 
Karlson, 1960) irəli sürülmüşdür. Həmin müəlliflər Chironom-
us tentas-ın 2-ci yaş sürfələrinə ekdizonu inyeksiya etmişlər və 
sürfə-pup qabıqdəyişməsi zamanı biruzə verməli olan prosesi – 
tüpürcək vəziləri politen xromosomlarının puffinqində dəyişik-
likləri müşahidə etmişlər. Bu hal sonradan D.melanogaster, 
D.viridis, Chironomus thummi üzərində aparılan çoxsaylı təc-
rübələrdə də təsdiq olunmuşdur (Becker, 1962;Berendes, 1967; 
Kiknadze, 1972; Ashburner, 1972 a,b; Stocker, Kastritsis, 
1973;Ashburner, Richards,1976 a,b;Richards, 1976 a,b; 1978). 

Genomun fəallaşmasının molekulyar səviyyədə izahı, 
onun transkripsiyasının stimulyasiyası deməkdir. Eksperimen-
tal yolla sübut olunmuşdur ki, ekdisteroidlər RNT-nin sintezini 
stimulə edə bilir (Riddiford, 1976;Wielgus, Gilbert, 1978; Rid-
diford et al., 1979 a; Garen, Lepesant, 1980; Conderc et al.,-
1983; Makanichi, Garen, 1983; Grzelak, Kumaran, 1985,1986; 
Morganelli, Berger, 1986). Riddiford və başqaları (Riddiford, 
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1976; Riddiford et al.,1979) müəyyən etmişlər ki, ekdisteronun 
təsirindən Manduca sexta –nın epidermal hüceyrələrində (in 
vitro) 2 yeni tipli RNT-nin sintezi başlanır və mRNT-nin azı 6-
7 tipinin sintezi dayanır. Adətən mRNT-nin müəyyən tiplərinin 
sintezi və ya yox olması hüceyrələrin zülal tərkibinin dəyişil-
məsi ilə müşayiət olunur. 

Qrjelak və Kumaran (Grzelak, Kumaran, 1985,1986) 
eksperimental yolla sübut etmişlər ki, ekdisteroidlər Galleria 
mellonella-nın tırtıllarının piy cismində mRNT-nin yeni tipləri-
nin əmələ gəlməsinə səbəb olurlar. 

Lepezan və başqaları (Lepesant, 1978; Garen, Lepesant, 
1980) ekdisteroidlərin təsiri altında konkret bir genin fəallığının 
dəyişildiyini aşkar etmişlər. Həmin müəlliflər, ekdizonun dro-
zofilanın piy cismində P1-zülalının qatılığının artmasına təsir 
göstərdiyini müəyyən etmişlər. P1-zülalı toxuma- və fazaspe-
sifikliyinə malik olub, yalnız piy cisminin hüceyrələrində sintez 
olunur. Bu tədqiqatlar nəticəsində drozofilanın sürfələrində 
normal və yüksək (290C) temperaturlarda ecd- mutasiyanı daşı-
yan RNT-nin sintezi öyrənilmişdir. Sübut edilmişdir ki, piy cis-
mində ekdizon, P1-zülalı üçün lazım olan mRNT-nin sintezini 
intensivləşdirir. 

Drozofilanın həmin mutantlarını (ecd) tədqiq edən Kra-
minski və başqaları (Kraminsky et al., 1980), sürfələrdə ekdi-
steronun DOFA-dekarboksilaza üçün mRNT-nin sintezinə sti-
muləedici təsirini aşkar etmişlər. DOFA-dekarboksilaza fer-
menti puparinin tündləşməsini təmin edir. İnkişaf edən sürfə-
lərdə həmin fermentin fəallığının müəyyənləşməsi nəticəsində 
onunla ekdisteroidlərin pikləri arasında asılılığın olduğu üzə 
çıxmışdır. 

Nakanişi və Qeyrenin (Makanichi, Garen, 1983) apar-
dığı təcrübələr nəticəsində məlum olmuşdur ki, ekdisteron in 
vitro şəraitdə Drosophila melanogaster-in piy cismi hüceyrələ-
rində LSP-2 və P1 genlərinin ekspresiyasını induksiya edir. 
Müəlliflər induksiya haqqında LSP-2 və P1 lokuslarının tran-
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skriptlərinin sayına görə fikir yürüdürlər. Onu da qeyd etmək 
lazımdır ki, induksiya prosesinin özünə kultural mühitə tsik-
loheksimidlərin daxil edilməsi heç bir təsir göstərməmişdir. 
Ona görə də müəlliflər belə bir nəticəyə gəlmişlər ki, ekdisteron 
fəallaşdırdığı lokuslara birbaşa təsir göstərir.  

Bir çox alimlərin (Riddiford, 1980 b; Richards, 1981a; 
O'Connor, 1985) tədqiqatlarının nəticələri sübut edir ki, ekdis-
teroidlər hüceyrənin genetik aparatına xüsusi reseptorlar vasitə-
silə təsir göstərir.  

Deməli, QH növ spesifikliyinə malik olmayan steroid 
hormondur, 2 forması vardır: prohormon (ekdizon) və bioloji 
fəallığa malik olan 20-hidroksiekdizon və ya ekdisteron (β-ek-
dizon). Ekdizon həşəratlarda PTV-də sintez olunur və piy cis-
mi, malpigi boruları, mədə hüceyrələri, sürfələrin kutikulasında 
ekdisterona çevrilir. QH qabıqdəyişmə prosesinə nəzarət edir. 
Həşəratın inkişafı boyu QH-ın titri dəyişir və bununla da qa-
bıqdəyişmə zamanı apolizisin induksiyasını, metamorfoz vaxtı 
sürfə orqanlarının hüceyrə genomunun yenidən proqram-
laşmasını təmin edir. QH-ın sintezi PTTH, YH, SH(hemolimfa 
amili və ya stimuləedici amil) tərəfindən tənzimlənir. QH-ın 
deqradasiyası hidrogensizləşmə, hidroksilləşmə və ya moleku-
laların epimerizasiyası yolu ilə həyata keçir. Digər steroid hor-
monlar kimi, QH da zülal-reseptor kompleksi halında hüceyrə-
nin genetik aparatına birbaşa təsir göstərir və bu zaman həşəra-
tın inkişaf prosesində genlərin fəallığını dəyişir. 

 
1.4.4. Ekdisteroidlərin mübadilə proseslərinə təsiri 
 
Steroid hormonları həşərat genomunun ekspressiyasının 

tənzimində mühüm rol oynayır. Ekdisteroidlərin təsirinə qarşı 
hədəf-toxuma hüceyrələri spesifik cavab verir, lakin genetik 
ekspressiya (yəni genetik informasiyanın RNT və ya zülala çe-
vrilməsi) və minlərlə genin fəallığının koordinasiyasının tənzi-
mi molekulyar səviyyədə praktiki olaraq tədqiq olunmamışdır 
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(Kutuzova, 2006). Həşərat hüceyrələrinin böyümə və differen-
siasiyası, sonradan isə ixtisaslaşması ekdisteroidlər tərəfindən 
tənzimlənir: onlar inkişaf üçün tələb olunan işçi proqramı hüce-
yrələrə yükləyirlər. Ona görə də həşəratın inkişafının müxtəlif 
mərhələlərində eyni hüceyrələr müxtəlif cür reaksiya göstərir-
lər. Bu zaman hüceyrələrə müəyyən inkişaf proqramı yuvenil 
hormonları tərəfindən də verilir. Ona görə də həşəratda həm ek-
disteroidlər, həm də yuvenil hormonlarının təsiri altında  zülal 
və nuklein t-ı mübadiləsində dəyişikliklər baş verir. 

Hazırda ekdisteroidlərin həşəratın tüpürcək vəzilərində 
və hüceyrə kulturalarında zülal mübadiləsinə təsiri daha yaxşı 
öyrənilmişdir. Adətən həşəratın hüceyrə kulturası hormonların 
təsirinə qarşı daha yüksək həssaslıq nümayiş etdirir (Filippoviç, 
Kutuzova,1985). Ona görə də genetik fəallığın tənzim-
lənməsində steroid hormonların rolu tədqiq olunan zaman hüc-
eyrə kulturalarından istifadə olunur.  

Tədqiqatlarda daha çox Drosophila-nın hüceyrə kultura-
larından istifadə olunur(Berger et al., 1978). Elektroforez üsulu 
ilə həmin kulturalarda 350 polipeptid fraksiya ekdisteroidlərin 
təsiri altında tədqiq olunmuşdur. Bu zaman ekdisteroidlərin işti-
rakına qarşı 3 tip cavab reaksiyası qeydə alınmışdır: 3 zülalın 
sintezi induksiya (təhrik) olunmuş, 2-si repressiya olunmuş və 
6-sı (bura II və III sitoplazmatik aktinlər də aiddir) sintezi in-
tensivləşmişdir (şəkil 12). Belə bir fikir irəli sürülür ki, hor-
mondan asılı olan bu zülallar, ekdisteroidlərin təsirinə məruz 
qalan hüceyrələrin morfoloji dəyişikliklərində mühüm rol 
oynayırlar. Drosophila melanogaster-in hüceyrə kulturasına 
ekdisteroidlərin təsirini tədqiq edən zaman aktin mRNT-nin 
toplanması müşahidə olunmuşdur ki, bu, fəal gen ekspressi-
yasının ekdisteroidin nəzarəti altında olduğunu göstərir. Sübut 
olunmuşdur ki, ekdisteron molekul çəkisi 40 000, 29 000 və 
28 000 olan polipeptidlərin sintezini induksiya edir (Vitek et al., 
1984). Bu zaman hüceyrə kulturasında zülalların sintezinin piki 
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(maksimal miqdarı) hormonla təsirdən 4-8 saat keçdikdən sonra 
baş verir, sintez prosesi isə 2 sutka davam edir (şəkil 13). 

Analoji nəticələr (D.melanogaster) hüceyrələrin xarici 
membrana qlikoproteininin sintezinə steroid hormonların təsiri-
ni müəyyənləşdirən zaman da əldə olunmuşdur (Kutuzova, 
2006). Həmin təcrübələrdə ekdisteronla, mol. çəkisi 200 000 
olan qlikoproteinin sintezi induksiya olunduğu halda, molekul 
çəkisi 85 000 və 120 000 olan qlikoproteinlərin sintezi tormoz-
lanmışdır. 

Şəkil 12. Drosophila melanogaster –in hüceyrələrində (S3) ikiölçülü 
gel elektroforez üsulu ilə ekdisteronun P7 fraksiyanın sintezinə təsi-
ri(Ireland, Berger, 1982-ə görə):hüceyrələrə 0(A və B), 24 (C və D), 72 (E 
və F) saatlarda 21,5 μM ekdisteronla təsirin nəticələri  

 
Həşəratın imaginal disklərində zülalların biosintezinə 

ekdisteroidlərin təsiri tədqiq olunmuş və əhəmiyyətli nəticələr 
əldə olunmuşdur. Differensiasiya olunmamış imaginal disklər 
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(Holometabola) embrional olsalar da sürfə fazasında prolifera-
siya (hüceyrələrin bölünməsi nəticəsində toxumanın böyüməsi) 
prosesini keçirirlər. 

Şəkil 13. Drosophila melanogaster-in S3 hüceyrələrində elektrofo-
retik analiz üsulu ilə ekdisteronun müxtəlif qatılığının polipeptid fra-
ksiyalarına təsiri (Vitek et al., 1984-ə görə): 1μM ekdisteronla 24 saat 
ərzində inkubasiya olunmamış (A) və olunmuş (B)  S3 hüceyrələr qrupu – 
ekdisteronun olmadığı mühit (a), 10-8M(b),10-6M (c), 10-5M (d) - təsir vaxtı 
1-dən 12 saata kimi  

 
İmaginal disklərin yetkin fərdin strukturlarına differen-

siasiyası steroid hormonlarının təsiri altında həyata keçir. Ona 
görə də həşəratın izolə edilmiş imaginal disklərindən çox vaxt, 
ekdisteroidlərin təsiri altında baş verən dəyişiklikləri öyrənmək 
üçün istifadə edirlər. Məsələn, drozofilanın imaginal disklərinin 
ekdisteronla emalı artıq 1-3 saat keçdikdən sonra zülal sintezinə 
təsir göstərir (şəkil 14). Ekdisteronla 4-saatlıq inkubasiya dro-
zofilanın qanadlarının imaginal disklərində olan 2 zülalın biosi-
ntezini dəyişmişdir. Halbuki, digər zülal qruplarının sintezi yal-
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nız β-ekdizonla 12-saatliq təsirdən sonra artmışdır (JamesN., 
James F., 1975). 

 
Şəkil 14. Drosophila melanogaster-də RNT-polimeraza diskinin Se-
phadex-də dəyişkənliyinin profili (James N., James F.,1975-ə görə): 
1μg/ml β-ekdizonun təsirindən sonra təxminən 600 000 imaginal diskin 
Robb mühitində 3 saatdan sonrakı dəyişkənliyi - ekdizonsuz variant (-), ek-
dizonlu variant (+) 

 
Linn və başqaları(Lynn et al., 1982) Trichoplusia ni sov-

kasının qanadlarının imaginal disklərindən 2 hüceyrə xətti əldə 
etmişlər ki, bunlarda 6 zülalın sintezi ekdizondan-asılı olmuş-
dur (şəkil 15). Drozofilanın ayaqları, qanadları və antennaları-
nın imaginal disklərində olan zülal fraksiyalarına ekdisteronun 
təsiri nəticəsində aşkar olunmuşdur ki, hər bir fərdi diskdə 
spesifik zülallar mövcuddur. Həmin zülallar indusibeldir, yəni 
tənzimlənə bilən zülallardır. Lakin ekdisteroidlərin təsiri altında 
tənzimlənə bilən zülal fraksiyaları hər həşərat növüdə qeydə 
alınmır. Sarcophaga peregrina ikiqanadlısında ekdizondan-
asılı zülallar aşkar olunmamışdır. Həmin zulalları müəyyən 
etmək üçün daha mükəmməl metoddan istifadə etmək lazımdır.  
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Şəkil 15. Trichoplusia ni sovkasının qanad əzələlərində imaginal disk 
zülallarına β-ekdizonun təsiri (Lynn et al.,1982-ə görə): I- in vitro şə-
raitdə faza kəskinliyi əks olunan IAL-TND1 hüceyrə qovuqlarından 3-nün 
sintezi (100μm-lə);  II- [35S] metioninlə markirovka olunmuş zülalın 12,5%-
li akrilamid geldə avtoradioqramması: A- IAL-TND1 hüceyrələri, B- T. ni 
qanad hüceyrələri, C- IAL-TND1 hüceyrələri β-ekdizonla(1μM)  24 s eks-
pozsiyadan sonra, D- T. ni qanad hüceyrələri β-ekdizonla(1μM) 24 saatlıq 
ekspozisiyadan sonra   
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Eksperimental yolla təsdiq olunmuşdur ki, ekdisteroid-
lərin həşərat zülallarının biosintezinə təsiri xromosom aparatı 
səviyyəsində həyata keçir. Belə ki, 1960-cı ildə Klever və Karl-
son tərəfindən (Clever, Karlson, 1960) ilk dəfə aşkar edilmiş 
fenomen – ekdizonun ikiqanadlıların tüpürcək vəzilərinin poli-
ten xromosomlarında spesifik pufların (genlərin) induksiyasına 
təsiri mexanizmi digər həşərat növlərində də tədqiq olunmuşur. 
Həmin tədqiqatların nəticələrindən görünür ki, ilkin pufların 
əmələ gəlməsi bilavasitə ekdisteronun təsiri altında baş verir və 
bu, sonrakı pufların formalaşma prosesini induksiya edən (tən-
zimləyən) zülallarln sintezinə səbəb olur (Filippoviç,Kutuzova, 
1985). Belə bir nəticə irəli sürülür ki, ilkin pufların zülallı məh-
sulları steroid hormonların reseptorlarıdır. Bu reseptorlar, puf-
finqlərin normal ardıcıllığını tənzimləyən steroid-reseptor kom-
pleksinin yaranmasını təmin edir. İlkin puffların reqressiyası və 
sonrakı puffların induksiyası üçün müxtəlif zülal məhsulları tə-
ləb olunur və puffinq ardıcıllığı daha mürəkkəb yolla həyata 
keçir. Bəzi həşəratlarda ekdisteronla induksiya olunmuş pufinq 
prosesi zamanı qeyri-qiston aminturşu radikallarında modifika-
siyalar aşkar olunmuşdur.  

Bir eksperimental sistem olaraq, həşəratın piy cismi də 
morfogenetik hormonların (ekdizon və YH) təsirini öyrənmək 
üçün əlverişlidir, çünki bir neçə funksiyanı  (ehtiyat üzvi birləş-
mələrin və metabolik suyun toplandığı yer, ifrazat, işıqlanma 
orqanı)yerinə yetirir. Ekdisteronların təsiri altında zülalların si-
ntezinin dəyişilməsi drozofilanın piy cismi kulturasında tədqiq 
olunmuşdur. Müəyyən edilmişdir ki, D.melanogaster-in 3-cü 
yaş sürfələrində LSP-2 və P1 genləri ekdisteronun təsiri altında 
(in vivo) güclü ekspressiyaya uğrayır, nəticədə həm genlərin 
transkriptlərinin, həm də onların müvafiq zülallarının miqdarı 
artır (Lepesant et al., 1982). Bu zaman ekdisteronun təsirinin 
maksimal effekti emaldan 2 saat sonra əldə olunur. 

Həşərat orqanizmində zülal mübadiləsinin hormonal tə-
nzimi üçün əlverişli toxuma sürfə epidermisidir. Adətən sürfə 
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epidermisi üzərində hüceyrə proqramlaşmasının hormonal tən-
zimi tədqiq olunur. Xüsusən tütün haf kəpənəyində ətraflı şəkil-
də hüceyrəvi proseslərin biokimyası və yeni kutikulanın forma-
laşmasında ekdizonun morfogenetik rolu tədqiq olunmuşdur. 

Digər heyvanlarda olduğu kimi, həşəratlarda da ehtiyat 
zülalların hormonal tənzimi sistemi fəaliyyət göstərir ki, onun 
tədqiqi sayəsində hormonların təsir mexanizminə aid əhəmiy-
yətli məlumatlar əldə olunmuşdur. 

Vitellogenezin hormonal tənzimi  həşəratın müxtəlif qr-
uplarında fərqlidir. Həşəratların çoxusunda vitellogenez yuvenil 
hormonu tərəfindən tənzimlənir. Lakin elə nümayəndələr vardır 
ki, onlarda  vitellogenezin tənzimində YH-dan başqa, steroid 
hormonları, hətta PTTH iştirak edir. Belə ki, vitellogenin gen-
lərin ekspressiyasının tənzimində ekdisteronun iştirakı 
drozofila və boz ət milçəyi Sarcophaga bullata üçün sübut 
olunmuşdur (De Loof et al., 1981;Bownes, 1982). Ağcaqa-
nadların da iki növündə - Aedes aegyptii, Anopheles stephensi –
də vitellogenez prosesində ekdisteroidlərin rolu təsdiqlənmişdir 
(Lea, 1982). 

Maraqlıdır ki, normal halda erkək fərdlər vitellogeninlə-
ri sintez etmir. Lakin ekdisteronun təsirindən sonra erkək fərdin 
piy cismində vitellogeninin sintezi stimulə olunmuşdur (Bow-
nes, 1982). Onu da qeyd etmək lazımdır ki, in vitro şəraitdə 
drozofilanın erkək fərdlərində dişilərdən fərqli olaraq, ekdi-
steronun təsirindən sarı maddə zülallarının sintezi fəallaşmır. 
Bu onu göstərir ki, D.melanogaster-in erkək və dişilərində sarı 
maddə zülallarını kodlaşdiran genlərin ekspressiyası (irsi mə-
lumatın RNT və zülala çevrilməsi) müxtəlif hormonal statusa 
malikdir, yəni vitellogenin genlərinin tənzimi drozofilada fər-
din cinsindən asılıdır və onlara toxuma spesifikliyi xasdır. 

İkiqanadlıların digər nümayəndəsində də (Sarcophaga 
bullata) vitellogeninlərin biosintezi prosesinin fəallaşmasında 
ekdisteronun iştirakı sübut olunmuşdur. Belə ki, erkək fərdlərə 
ekdisteron daxil edildikdən sonra hemolimfada zülal fraksiyası 
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qeydə alınmış və o, elektroforetik, həmçinin immunoloji xüsu-
siyyətlərinə görə dişi fərdlərin vitellogenini ilə eynilik təşkil 
etmişdir. 

Ekdisteroidlərin nuklein t-nın mübadiləsinə təsiri sübut 
olunmuşdur. Ədəbiyyat məlumatlarından görünür ki, DNT-nin 
sintezinə ekdisteroidlərin təsirinə dair işlər azdır. Lakin ekdiste-
roidlərin qabıqdəyişmə və metamorfoz hormonları kimi əhə-
miyyətlərini nəzərə alsaq, onların DNT sintezinə təsirinin öyrə-
nilməsi olduqca vacibdir. Xüsusən həşəratın metamorfozu pro-
sesində DNT biosintezinin həcmi və tempi mühüm əhəmiyyət 
kəsb edir. 

Drozofilanın hüceyrə kulturası üzərində tədqiqatlar apa-
rılmış və müəyyən olunmuşdur ki, ekdisteron (yəni bioloji aktiv 
ekdizon) hüceyrələrin morfologiyasında ciddi dəyişikliklərin 
baş verməsinə təkan verir (Kutuzova, 2006). Belə ki, KC hücey-
rə xətti normal halda sferik görünüşə malik olsa da ekdisteronla 
təsirdən sonra uzunsov və yastı şəkil almışlar. Sonradan, olduq-
ca hərəkətli olan bu formada  uzunçıxıntılı psevdopodilər əmələ 
gəlir. Ekdisteronun 10-8 qatılığı hüceyrələrin bölünməsini da-
yandırır və onların qeyri-normal böyüməsinə səbəb olur. Həmin 
təcrübələrdə nişanlanmış timidinin DNT-yə daxil edilməsi yolu 
ilə müəyyənləşmişdir ki, hüceyrələrin bölünməməsinə səbəb, 
DNT-nin replikasiyasının zəifləməsidir.  

Analoji nəticələr Calliphora vicina-nın qanad imaginal 
disklərində ekdisteronun təsiri ilə DNT-nin sintezinin tədqiqi 
zamanı da qeydə alınmışdır. Belə ki, epiteli DNT-nin daxilinə 
nişanlanmış timidin və uridin müdaxiləsi yolu ilə ekdisteronla 
təsir zamanı baş verən hormonal effekt qeydə alınmışdır: nukle-
in t-nun sələflərində, yəni ribonukleozid- və dezoksiribonukleo-
zidtrifosfatlarda dəyişikliklər baş vermişdir (Kutuzova, 2006). 

Həşəratların müxtəlif qruplarında DNT-nin sintezi ilə 
yenidən proqramlaşma dövrü arasındakı əlaqənin hormonal 
nəzarət vasitəsilə reallaşması haqqında versiyalar mövcuddur. 
Məsələn, Lepidoptera-da epidermal yenidən proqramlaşmanın 
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yeni DNT-nin sintezinə ehtiyacı yoxdur. Lakin tütün haf kəpə-
nəyinin metamorfozu zamanı DNT-nin sintezində baş verən 
dəyişiklikləri hemolimfadakı ekdisteroidlərin titri ilə müqayisə 
etdikdə məlum olur ki, ekdisteroidlərin titrinin azalması DNT-
nin sintezini stimulə edir, əksinə, artması sintez prosesini daya-
ndırır (Wielgus et al., 1979). 

Beləliklə, nəticələrin analizi onu göstərir ki, qabıqdəyəş-
mə hormonlarının DNT-nin sintezinə təsirinə dair əldə olunan 
məlumatlar biri digərini inkar edir. Bu əkslikləri aradan qaldır-
maq üçün Gryllus bimaculatus üzərində təcrübə aparılmış, yəni 
bu növün toxumalarında DNT-nin sintezinin həcmi ilə ekdiste-
roidlərin titri arasındakı münasibət müəyyənləşmişdir(Romer, 
Eisenbeis, 1983). Bu müəlliflər tədqiq olunan və hormonal sti-
mula cavab verən toxumaları 3 kateqoriyaya ayırmışlar. Belə 
ki, sinir sistemi, orta bağırsaq, qonadalar və hemositlərdə DNT-
nin sintezi ilə ekdisteroidlərin səviyyəsi arasında heç bir asılılıq 
qeydə alınmamışdır. Örtük toxumaları, traxeyalar, arxa bağır-
saq, piy cismi və malpigi borularında hormonal maksimumla 
DNT sintezi arasında müəyyən korrelyasiya aşkarlanmışdır. 
Nəhayət, PTV (peritraxeal vəz) və enositlərdə hər iki göstərici 
arasında əks proporsional asılılıq müəyyən olunmuşdur. 

 Deməli, həşərat toxumalarinda ekdisteroidlərin statu-
sundan asılı olaraq, hormonun təsirinə qarşı spesifiklik mövcu-
ddur. Bu onu göstərir ki, α-ekdizon, ekdisteron və digər steroid 
hormonların DNT-nin sintezinə təsirini fərqləndirmək lazımdır, 
çünki  hər hormon toxuma tərəfindən yalnız ona məxsus olan 
konkret cavab reaksiyasına malikdir. Məsələn, mum güvəsi Ga-
lleria melonella- nın imaginal disklər kulturasında DNT-nin 
sintezi α-ekdizonla induksiya olunduğu halda, ekdisteronla (β-
ekdizonla) ingibirləşir. Görünür bu cür analoji situasiyalar digər 
həşərat növləri və toxumaları üçün də xasdır. 

Bir çox müəllifin in vitro və in vivo şəraitlərdə apardığı 
təcrübələrin nəticələrinə görə, ekdizonlar RNT-nin sintezinə 
stimuləedici təsir göstərir. Həmin nəticələr sübut edir ki, hə-



 51 

şəratın ontogenezi boyu RNT-nin sintezinin intensivliyi ilə 
ekdisteroidlərin titri arasında müsbət korrelyasiya mövcuddur, 
yəni hormonların  ən yüksək səviyyəsi RNT-nin maksimal sin-
tezi dövrünə təsadüf edir. 

Ekdisteroidlərin təsiri altında genomun ekspressiyası,   
Calliphora vicina milçəyinin sürfələri üzərində daha ətraflı 
tədqiq olunmuşdur (Scheller et al., 1980). Belə ki, 5-günlük 
sürfələr və ağ pupların  hüceyrələri və piy cismindən ayrılmış 
nüvələrində 20-hidroksiekdizon (β-ekdizon) və ekdizonun 
RNT-nin sintezinə təsirini  öyrənilmişdir. Məlum olmuşdur ki, 
sürfələrdə 20-hidroksiekdizonla inyeksiyadan 3 saat sonra 
RNT-nin sintezi 100% yüksəldiyi halda, ekdizon bu effekti yal-
nız 6 saat keçdikdən sonra əmələ gətirir. Milçəyin ağ pup-
larında isə RNT-nin sintezində heç bir dəyişiklik baş vermir. 
Müəlliflərin apardığı statistik hesablamalar zamanı da maraqlı 
nəticə əldə olunmuşdur: 20-hidroksiekdizonun təsiri altinda 
RNT-nin sintezinin artması, bir neçə genin transkripsiyasının 
verə biləcəyi effektdən daha yüksəkdir. Yəni bu halda əldə ol-
unmuş effekti məməlilərdə qeydə alınan analoji nəticə ilə tu-
tuşdurmaq olar: onlarda hormonal təsir nəticəsində bir neçə ye-
ni mRNT sintez olunur ki, bu zaman müşahidə edilən RNT-nin 
ümumi miqdarının artması rRNT hesabina baş verir (Scheller et 
al., 1980). 

Başqa təcrübələrdə də 20-hidroksiekdizonun təsiri altın-
da məlumat RNT –nin (mRNT) transkripsion fəallığında dəyi-
şikliklər aşkar edilmişdir. Xromatoqrafiya üsulundan istifadə 
etməklə qırmızıbaş milçəyin sürfələri və ağ puplarının poliA-
RNT və digər RNT növlərini ayırmaq mümkün olmuşdur. Mə-
lum olmuşdur ki, 20-hidroksiekdizon yalnız 5-günlük sürfələr-
də poliA-RNT transkripsiyasını artırır, ağ puplarda isə bu hal 
müşahidə olunmur, çünki onlarda bu fazada endogen hormonun 
titri yüksək olur. Deməli, hormonal effekt həşəratın inkişaf fa-
zasından asılıdır. 
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Yuxarıda qeyd olunmuş fərqliliklərin molekulyar əsasla-
rı hələ tam şəkildə aydın deyil. Lakin onu qeyd etmək olar ki, 
hormonla induksiya olunan RNT sintezi həm hormonun titrin-
dən, həm də hormonun reseptorlarının sayından asılıdır. 

Transkripsiyanın sürəti RNT-polimerazaların fəallığın-
dan asılı olduğu üçün 20-hidroksiekdizonun təsirindən sonra iz-
olə edilmiş piy cismi nüvələrində RNT-polimerazaların fəalliğı 
2 dəfə artır. Steroid hormonlarının vasitəsilə RNT-polimeraza-
ların fəallığının yüksəlməsi digər həşərat növlərində də müşahi-
də olunmuşdur (Kutuzova, 2006). 

 
  1.5. Puplaşmanın hormonal amilləri 

 
Puplaşmanın hormonal amiləri prosesin gedişində xitin 

örtüyün modifikasiyasında, yəni şəklinin dəyişməsində iştirak 
edir. Amillər ikidir: biri ARF – tırtılın ön ucunda yerləşən 3 se-
qmentin yığılmasını, ikinci isə PTF – puparinin xitinləşməsini 
tənzimləyir. Tədqiqatlar nəticəsində məlum olmuşdur ki, Sar-
cophaga bullata milçəyinin (şəkil 16) mərkəzi sinir sistemində 
PTF, hemolimfada isə ARF amilləri üstünlük təşkil edir. 
 

Şəkil 16. Sarcophaga bullata milçəyi:imago və 3 ön seqmenti yığılan 
sürfəsi 

Aşkar olunmuşdur ki, ARF-in molekul çəkisi 180 000 
D, PTF-in isə 312 000 D-dir, hər ikisi termolabildir, yəni tem-
peraturun dəyişilməsinə qarşı davamsızdirlar. Bu amillər zülal 
təbiətlidir, 3-xlorsirkə t-su, spirt, ammonium-sulfatın təsirindən 
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çökür, pepsin və tripsinin təsirindən isə dializ olmadan inaktiv-
ləşirlər. 

Hər iki amil  beyinin neyrosekretor hüceyrələri (NSH) 
tərəfindən sintez olunur və neyronların aksonlarının ucunda to-
planırlar. Puplaşmaya 2-4 saat qalmış ekdizonun təsirindən he-
molimfaya ifraz olunurlar (Sadikova, 1983). 

 
                      1.6. Çıxış hormonu 
 
Hər tırtıl və ya sürfə yaşının sonunda ekdizis prosesi 

köhnə qabığın dəyişilməsi ilə başa çatır. İnkişafı tam çevrilmə 
yolu ilə gedən Holometabola-da pup kutikulasından çıxış, həşə-
ratın davranışında əsaslı dəyişikliklərin getməsi, hətta çıxışda 
iştirak edən ventral seqmentarası əzələlərin degenerasiyası üçün 
siqnal rolunu oynayır. İlk dəfə pulcuqqanadlıların farat yetkin 
fərdlərində aşkar olunan çıxış hormonu, ekdizisə səbəb olan 
davranış və morfogenetik təzahürlərin 2 tsiklini işə salır. 

Göstərilir ki, sekropiya ipəkqurdu kəpənəkdə hər iki ste-
riotip motor proqramı çıxış hormonu vasitəsilə eyni vaxtda, bir-
birindən asılı olmadan işə salınır (Truman, 1978). Hormonun 
bir neçə dəqiqəlik təsiri, hər iki proqramın funksiyası üçün kifa-
yət edir. 

Çıxış hormonu həşəratın beynində və retroserebral siste-
mində toplanır. Məsələn, Manduca sexta-da həmin hormon be-
yində, kardial cisimlərdə və qarın sinir zəncirinin qanqlilərində 
aşkar olunmuşdur (şəkil 17). Eksperimental yolla sübut olun-
muşdur ki, tırtıl fazasında qabıqdəyişmədən əvvəl qarın sinir 
zənciri qanqlilərində hormonun miqdarı kəskin azalır (Copen-
haver, Truman 1982). Pupa qabıqdəyişmə zamanı çıxış hormo-
nunun miqdarı minimuma enir, lakin beyində onun səviyyəsi 
dəyişməz qalır. Müəyyən edilmişdir ki, Manduca sexta-da çıxış 
hormonu protoserebrumun medial hissəsində (medial NSH) 
sintez olunur və corpora cardiaca vəzisində toplanır. Sonradan 
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bir neçə dəqiqə ərzində yetkin fərdin uçuşuna 2,5-3 saat qalmış 
ifraz olunmağa başlayır. 

 
 

Şəkil 17.Manduca sexta 
tırtıllarında çıxış horm-
onunun nəzarəti altında 
qabıqdəyişmə prosesin-
in getməsi (Copenhav-
er,Truman, 1982) 

 
 
 
 
 

H.cecropia ipəkqurdunun çıxış hormonu embrionların 
başında aşkar edilmişdir və onun burada miqdarının az olmasını 
embrional qabıqdıyişmə ilə əlaqələndirirlər (Truman et al., 
1981). Manduca sexta-nın təcrid olunmuş qarın sinir zənciri üz-
ərində aparılan təcrübələr nəticəsində məlum olmuşdur ki, hor-
monun təsir müddəti 1-2 dəq olsa da orqanizmdə 45 dəq artıq 
müəyyənləşə bilir. 

Çıxış hormonunun təbiəti ilk dəfə olaraq, Manduca sex-
ta-nın pupları və farat imagoları, tut ipəkqurdu Bombyx mori 
kəpənəklərində beyin və qarın qanqlilərindən alınmış, təmizlən-
mış və xarakterizə olunmuşdur. Hər iki növdən əldə edilmiş ho-
rmonun molekul çəkisi 8 500 D və izoelektrik nöqtəsi pl-5,0 
bərabər olmuşdur. Müəlliflərin qeyd etdiyi kimi, hər iki hormon 
quruluşuna görə eynidir, lakin pup ekdizisi zamanı onlar beyin-
dən deyil, qarın düyünlərindən ifraz olunur və tənzim bioloji 
saatlarla həyata keçir. 

Çıxış hormonunun fizioloji və biokimyəvi təsir mexani-
zmindən görünür ki, Manduca sexta-da mərkəzi sinir sisteminin 
qarın qanqliyalarından təcrid olunmuş neyronlarda hormonal 
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effektin reallaşması sAMF (sitazoladenizinmonofosfat) vasitə-
silə həyata keçir (şəkil 18). 

Şəkil 18. Təcrid olunmuş neyron səviyyəsində çıxış hormonunun  tə-
sir mexanizmi (Riddiford,Truman, 1978-ə görə) 

 
Eksperimental yolla təsdiq olunmuşdur ki, çıxış hormo-

nunun sintezi mərkəzi sinir sistemində sAMF səviyyəsinin yük-
səlməsinə səbəb olur. Tütün haf kəpənəyinin təcrid olunmuş 
qarıncığına və ya sinir zəncirindən hazırlanmış preparatına tio-
filinlə (fosfodiesterazanın ingibitoru) birgə dibutiril-sAMF ilə 
təsir göstərdikdə çıxış hormonunun effektini əldə etmək olar. 
Bu, onu göstərir ki, çıxış hormonunun təsir mexanizmi klassik 
fərziyyəyə görə, adenilattsiklaza sxemi üzrə gedir. Lakin 
sonradan, sQMF (2x10-8M) (sitazolquanidinmonofosfat)-ın Hi-
alophora cecropia puplarına inyeksiyası nəticəsində fərdlərin 
50%-də çıxışdan əvvəlki davranış və kəpənəklərin çıxışı pro-
qramlarının reallaşması müşahidə edilmişdir. Analoji təcrübə-
lərdə sAMF-in fəallığı 200 dəfə aşağı olmuşdur.  

sQMF-in çıxış hormonu ilə birgə təsiri tütün haf kəpənə-
yində də aşkar edilmişdir (Filippoviç, Kutuzova, 1985). Belə ki, 
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tsiklik nukleotidlərin inyeksiyası zamanı müşahidə edilən dav-
ranış xüsusiyyətləri, çıxış hormonunun təsirinə qarşı əmələ 
gələn cavab reaksiyaları ilə eyni olmuşdur. Lakin sQMF-in tə-
sirnin sAMF-yə nisbətən 10-100 dəfə effektiv olduğu 
müəyyənləşmişdir.Kəpənəklərə ekzogen hormonun daxil edil-
məsi sinir sistemində yalnız sQMF-in miqdarını artırmışdır və 
bu zaman sAMF dəyişməz qalmışdır. Beləliklə, bu tədqiqat-
ların nəticələri onu sübüt etmişdir ki, sQMF, çıxış hormonunun 
təsirinə qarşı formalaşan davranış reaksiyaları üçün ikinci siq-
nal rolunu oynayır. Bu məsələnin tam şəkildə aydınlaşması 
üçün bu cavab reaksiyalarının sQMF-asılı proteinkinazaların 
fəaliyyəti ilə əlaqəsi tədqiq olunmalıdır.  

Digər bir məsələ - çıxış hormonu, ekdisteron və bursiko-
nun qarşılıqlı təsiri Manduca sexta üzərində aparılan təcrübələ-
rdə öyrənilmişdir (Truman et al., 1980; Truman, 1981). Bu tə-
rübələr nəticəsində məlum olmuşdur ki, çıxış hormonunun işə 
saldığı proqram, sklerotizasiya hormonunun (bursikonun) ifra-
zına və köhnə qabığın atılıb, yenisinin sklerotizasiyasına səbəb 
olur (Kingan et al., 1997).  

Biokimyaçıların apardığı tədqiqatlat (şəkil 19) sübut edir 
ki, köhnə kutikulanın atılması ekdisterodlər vasitəsilə tənzimlə-
nir (Anthony et al., 2004). Belə ki, qabıqdəyişmə hormonunun 
titrinin azalması, bir tərəfdən hədəf toxumanın çıxış hormonu-
nun təsirinə qarşı cavab reaksiyasını təmin edir, digər tərəfdən 
isə həmin neyropeptidin sonrakı ifrazı üçün siqnal və zəmin ro-
lunu oynayır. Lakin bu zaman qarşıya bir başqa problemin həlli 
çıxır: həşəratlarda ekdisteroidlərlə peptid hormonlarının qarşılı-
qlı təsirinin araşdırılması. Bunun üçün ilk növbədə, peptid hor-
monlarının reseptorlarının vəziyyəti, qabıqdəyişmə hormonları 
– ekdizonların iştirakı ilə tədqiq olunmalıdır. 

Beləliklə, həşərat hər qabıqdəyişmə tsiklini başa vurmaq 
üçün bir-birinin ardınca stereotip davranışlar silsiləsini həyata 
keçirir. Bu davranışlar fizioloji proseslərlə müşayiət olunur və 
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tam inkişaf üçün həmin proseslərdə bir neçə neyropeptid (QH 
və ÇH) iştirak edir.  

 
 
 
 
 
 
 
 
 

Şəkil 19. Qabıqdəyişmə prosesində neyropeptidlərin sintezi (Anthony 
et al., 2004-ə görə):A-qabıqdəyişmə hormonu (a-c) və ona müvafiq olaraq 
sQMF (d-e) ifraz olunması; B- aksonlarda çıxış hormonunun (ÇH) qatılı-
ğının dəyişilməsi(oxla:b-qabıqdəyişmədən sonra qatılığın azalması; ulduz-
lateral NSH); C- immunoaktiv aksonlar (b-qabıqdəyişmədən əvvəl, c- sonra; 
ulduz- medial NSH); Qsz- qarın sinir zənciri, Tr- traxeyalar 
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Drozofila üzərində aparılan tədqiqatlar nəticəsində sübut 
olunmuşdur ki, QH və çıxış hormonu (ÇH) arasında mövcud 
olan müsbət asılılıq hesabına hormonların ifraz olunma prosesi 
həyata keçir (şəkil 19). Sübut olunmuşdur ki, QH mühitdə ÇH 
olmadıqda da ifraz oluna bilir. Ən son məlumatlara görə, traxe-
yalara havanın daxil olması prosesi də QH və ÇH tərəfindən 
nəzarət olunur. Bu zaman çıxış hormonu əsas rol oynayır. 

Deməli, əlavə neyropeptidlər və tənzimləyicilər (QH və 
ÇH) arasında əlavə əlaqələr mövcuddur ki, bu mexanizmlər qa-
bıqdəyişmə prosesi ilə bağlı olan davranış reaksiyalarının əsas-
ında dururlar. 

 
     
       1.7. Sklerotizasiya hormonu 
 
Həşərat qabıqdəyişdikdən sonra yeni kutikula yumşaq 

və rəngsiz olur. Ona görə də normal həyat fəaliyyətini davam 
etdirmək üçün yeni formalaşmış örtük sklerotizə olunmalıdır. 
Kutikulanın bərkiməsi 2 yolla baş verə bilər: β-sklerotizasiya 
və xinon-sklerotizasiya ilə (sxem 1). 

Xinon sklerotizasiya zamanı bir sıra fermentativ oksidlə-
şmə prosesi gedir ki, nəticədə o-difenol kutikulanın fenolok-
sidazası ilə reaksiyaya girib o-dixinonları əmələ gətirir. Bunlar 
öz növbəsində kutikulyar zülalların aminqrupları ilə reaksiyaya 
girir, onlardan hidrogen atomlarını alır və yenidən difenollara 
çevrilir. Lakin bu difenollar zülalların benzol halqasına birləş-
miş olur. β-sklerotizasiya prosesi N-asetildofamin ketoderivat-
ların β-karbon alifatik zənciri vasitəsilə kutikulyar zülallarla bi-
rləşməsindən ibarətdir. Adətən o-difenol  epidermal hüceyrələr 
tərəfindən sintez olunur və N-asetildofamin şəklində həşəratın 
kutikulasına sklerotizə olunur. Bundam başqa, β-alaniltirozin 
və onun analoqları da kutikulanın sklerotizasiyasında istifadə 
oluna bilər (məsələn, Diptera-da).  
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Sxem 1. Kutikulanın sklerotizasiyası zamanı baş verən kimyəvi 
çevrilmələr (Gillot, 1980-ə görə): I, II – protein I və  protein II 

 
Kutikulanın sklerotizasiyası peptid təbiətli neyrohormo-

nlar - bursikon tərəfindən tənzimlənir. İlk dəfə olaraq, bursikon 
göy ət milçəyinin hemolimfasında aşkar olunmuşdur (Cottrell, 
1962; Fraenkel et al.,1966). Məlum olmuşdur ki, qabıqdəyiş-
mədən sonra kutikula xüsusi neyropeptid təbiətli amilin iştirakı 
ilə bərkiyir. Belə ki, milçəyin imaginal qabıqdəyişməsindən so-
nra baş nahiyyəsinə liqatura qoyulduqda döş və qarıncığın skle-
rotizasiyası baş vermir. 

 Həşəratlarda bursikon beyində, kardial cisimlərdə (cor-
pora cardiaca) və əlavə cisimlərdə (corpora allata), döş və qa-
rıncıq qanqlilərində aşkar olunmuşdur. Ekdizis zamanı un böcə-
yinin pup və imagonun hemolimfasında bursikonun yüksək titri 
qeydə alınmışdır. Şəkil 20-dən göründüyü kimi, ikiqanadlılarda 
da bu qanunauyğunluq müşahidə olunur. 

Manduca sexta –da bursikonun fəallığı pupönü mərhələ 
və farat imagoların MSS qanqlilərində qeydə alınmışdır. Lakin 
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bursikonun maksimal miqdarı qarıncıq qanqlilərinin ekstraktın-
da müəyyənləşmişdir. Sübut olunmuşdur ki, bəzi həşərat növlə-
rində bursikon protoserebrumun medial NSH-i, digərlərində isə 
qarin sinir zənciri qanqlilərinin NSH-i tərəfindən ifraz olunur. 
Maraqlıdır ki, tütün haf kəpənəyinin qarın qanqlilərindən bur-
sikonu ifraz edən neyronlar identifikasiya olunmuş və lateral 
hissənin hormonal fəallığa malik olduğu halda medial hissədə 
fəallıq qeydə alınmamışdır. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Şəkil 20. Holometabola-da bursikonun titrinin dəyişilməsi 

 
Hazırda bursikonun strukturu və xüsusiyyətləri haqqında 

məlumatlar bir o qədərdə çox 
deyil. Belə ki, təmiz halda bur-
sikon əldə olunmamışdır. Yal-
nız milçəklər, tarakan, tütün 
haf kəpənəyində qismən təmiz 
formada bursikon əldə etmək 
mümkün olmuşdur: 

Bu təcrüblər zamanı bursikonun peptid təbiətli olduğu 
təsdiqlənmişdir. Milçəklər və amerika tarakanı Periplaneta am-
ericanadan əldə olunmuş bursikonun molekul çəkisi 40 000 D-
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dir (şəkil 21). Manduca sexta-dan ayrılmış bursikonun molekul 
çəkisi 20 000-30 000 D olmuşdur. 

Amerika tarakanının qarın sinir zənciri qanqlilərində 
onunla birgə, üst-üstə yerləşən ikinci hormon aşkar olunmuşdur 
(Catania, 2004). Bu hormon kardioaktiv peptid (CCAP) adlan-
dırılmışdır. Həmin hormon bursikonla birgə qabıqdəyişmə za-
manı həşəratın köhnə kutikuladan çıxması üçün hərəkət fəal-
lığını işə salır. Bursikon və CCAP eyni bir neyronun daxilində 
üst-üstə yerləşir (şəkil 21). 

Şəkil 21. Periplaneta americana-nın neyronu daxilində üst-üstə yer-
ləşən bursikon(böyük) və kardioaktiv hormonu (CCAP) (Catania, 
2004-ə görə) 
 

Milçəklərdə identifikasiya olunmuş bursikon termosta-
bildir, dializə uğramır və üçxlorsirkə t-su, spirt, aseton (ammo-
nium sulfat müstəsna olmaqla) vasitəsilə çökür. Tripsin, sub-
tilizin və propaza fermentləri tərəfdən inaktivləşir. Amerika ta-
rakanının qarın sinir zənciri düyünlərindən əldə olunmuş bursi-
kon donmaya davamlı olsa da 600C-də inaktivləşir. Milçəklər-
dən alınmış bursikon yüksək temperatura qarşı davamlıdır. Mil-
çək və tarakandan ayrılmış bursikon elektroforetik xüsusiyyət-
lərinə görə oxşar olsalar da eyni deyillər. Milçəklərin beynin-
dən və tarakanın kardial cisimlərindən əldə edilmiş ekstraktlar 
iki fraksiyalı olduğu halda, qarın sinir zənciri düyünlərindən 
əldə olunmuş hormon bir formaya malik olmuşdur. 

Bursikon növ spesifikliyinə malik deyil. Belə ki, ameri-
ka tarakanının yenicə qabığını dəyişmiş sürfələri və yetkin fərd-
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lərinin hemolimfasını milçəklərə inyeksiya etdikdə humoral fə-
allıq dəyişməmişdir (Sadikova, 1983). 

Kutikulanın sklerotizasiyası haqqında, yəni bursikonun 
təsir mexanizminə dair 3 fərziyyə mövcuddur: 1) həmin hor-
mon ekdizisdən sonra kutikulanın formalaşma prosesinə paral-
lel olaraq, piy cismində kutikulyar zülalların sintezini stimulə 
edir; 2) bursikon tirozin, DOFA (dioksifenilalanin) və dofamin 
üçün hemositlərin keçiriciliyini artırmaqla, epidermal hüceyrə-
lərə dofaminin keçməsini təmin edir. Nəticədə, dofamin sklero-
tizasiya məhsulları və N-asetildofaminə çevrilir (sxem 1); 3)  
bursikon tirozinhidroksilaza reaksiyasına stimuləedici təsir gös-
tərir. 

Həşəratda yeni kutikulanın sklerotizasiyası, əvvəl köhnə 
kutikulanın tez bir zamanda əriməsi, tırtıl (və ya sürfə) maye-
sinin rezorbsiyası və köhnə qabığın atılmasından dərhal sonra 
başlanır. Bu proqramın koordinasiyası 3 hormon (ÇH, bursikon 
və ekdizon) tərəfindən həyata keçirilir. Hesab edirlər ki, ÇH və 
bursikonun fəaliyyəti eyni endokrin siqnal tərəfindən idarə 
olunur. Həmin siqnal ekdisteroidlərin titrinin aşağı enməsidir. 
Manduca sexta-nın farat  kəpənəklərində ÇH və bursikonun 
titrinin analizi nəticəsində müəyyən etmişlər ki, çıxış hormonu 
imaginal qabıqdəyişməyə 2,5-3 saat qalmış ifraz olunmağa 
başlayır. İmago çıxdıqdan 2 dəq sonra 10 dəq bursikon ifraz 
olunur və bu, kutikulanın bərkiməsini təmin edir. 

 
  
          1.8. Melanizasiya hormonu 
 
Çoxsaylı tədqiqatlar nəticəsində sübut olunmuşdur ki, 

həşərat orqanizmində xüsusi melanizasiya hormonu vardır. Bu 
hormon şərq çəmən sovkası Leucania separata və tut ipək-
qurdu Bombyx mori-nun tırtıllarından əldə olunmuşdur. Həmin 
hormonun xüsusiyyətləri öyrənilmiş, qırmızı rəngli olduğu mü-
əyyənləşmişdir. 
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Kutukulanın sklerotizasiyası prosesində ekzokutikula 
azot tərkibli polimer, tünd rəngli piqmentlər – melaninlərlə ho-
pdurulur. Bu piqmentlər isə DOFA-dan sintez olunur (sxem 2). 

Sxem 2. Melaninlərin sintezi: tirozinin oksidləşməsi (formula I), 3,4 
dihidroksifenilalaninin əmələ gəlməsi (formula II), DOFA-xinon (fo-
rmula III), tsiklləşmə,dekarboksilləşmə,oksidləşmə və polimerizasiya 

 
Belə bir fikir mövcuddur ki, melanizasiya hormonu 

beyin, c.c., c.a. və udlaqaltı düyünlərdə sintez olunur. Qismən 
təmizlənmiş preparat 12 mərhələli prosesdən sonra əldə olun-
muş, 80%-li spirt ilə ekstraksiya edilmiş, 50%-li asetonla çök-
dürülmüş, gelfiltrasiya, ultrafiltrasiya və xromatoqrafiya üsulu 
ilə əldə olunmuşdur. Nəticədə hormonal fəallığa malik olan iki 
fraksiya identifikasiya edilmişdir; 16 300 dəfə təmizləmış bu 
fraksiyaların mol.çəkisi 6 400 və 8 000 D olmuşdur. 

Əldə olunmuş hormonun bioloji fəallığı Leucania sepa-
rata, L.loreyi, Spodoptera litura, Mamestra brassicae üzərində 
yoxlanılmışdır. 

Melanizasiya hormonunun təsir mexanizmi praktiki ol-
araq, tədqiq olunmamışdir. Yalnız o məlumdur ki, şərq sovkası 
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Leucania separata-nın 5-ci yaş tırtıllarının təcrid olunmuş seq-
mentlərinə sAMF, sQMF və onların butiril törəmələrini inyek-
siya etdikdə kutikulanın rəngi nəzərə çarpacaq dərəcədə tünd-
ləşir. Ekzogen hormonun təsiri inyeksiya zamanı eyni vaxtda 
tiofildən istifadə etdikdə güclənmişdir, lakin dofamin bu effektə 
malik olmamışdır (Matsumoto et al., 1981). Ona görə də belə 
bir fikir irəli sürülmüşdür ki, sAMF, melanizasiya hormonunun 
adenilatsiklaza mexanizmi üzrə təsir göstərdikdə əmələ gələn 
məhsuldur ( PTTH və bursikon arasında olduğu kimi). 

Melanizasiya hormonunun digər hormonlarla qarşılıqlı 
əlaqəsi haqda məlumatlar yoxdur, yalnız ekdizon, bursikon və 
çıxış hormonunun sekresiyası ilə əlaqənin olması qeyd olunur. 

Hesab edirlər ki, həşəratlarda melaninin sintezi və top-
lanması ekdisteroidlər tərəfindən induksiya olunur. Yuvenil ho-
rmonunun yüksək titri Deilephila nerli  güvəsinin 5-ci yaşda 
olan tırtıllarında melanizasiya prosesini ingibirləşdirir. Man-
duca sexta –nın baş kapsulasının apolizisi zamanı YH-ın yük-
sək titri, tirozin və DOFA-nın kutikulyar melaninin tərkibində 
azalmasına və kutikulanın turşuda həll olan fraksiyasında 
artmasına səbəb olur (Hori et al., 1984). 

 
            1.9. Diapauza hormonu 
 
Mühit amillərinin dəyişilməsi bəzən həşəratın normal in-

kişafı üçün əlverişsiz olur və  bu qeyri-əlverişli şəraiti keçirmək 
üçün ontogenezdə fizioloji sakitlik mərhələsi formalaşır. Dəyiş-
kənliyə məruz qalan və həşəratın həyatında əhəmiyyət kəsb ed-
ən belə amillərdən fotoperiod, temperatur, qida rejimini göstər-
mək olar. Diapauza halı metabolizm proseslərinin sürətinin 
kəskin azalması, nuklein t-i, zülal, lipid və digər birləşmələrin 
mübadiləsinin aydın şəkildə spesifikliyi ilə xarakterizə olunur. 

Həşəratın endokrin sistemi və inkişaf fazasının halına 
müvafiq olaraq, embrional, sürfə (və ya tırtıl), pup, imaginal di-
apauzanı fərqləndirirlər. 
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Bir çox həşərat embrional fazada diapauzanı keçirir, la-
kin diapauzanın bu növünün hormonal tənzimi ətraflı şəkildə 
yalnız tut ipəkqurdunda (Bombyx mori L.) tədqiq olunmuşdur. 
Tədqiqatlar nəticəsində məlum olmuşdur ki, tut ipəkqurdunda 
embrional diapauzanın formalaşması, dişi fərdlərə işığın təsir 
müddətindən asılıdır. Yazda, qısagün şəraitində inkişaf edən di-
şi kəpənəklər fəal, yəni diapauzada olmayan yumurtalar qoyur-
lar. Əksinə, uzungün şəraitində inkişaf edən dişilər diapauzada 
olan yumurtalar qoyurlar (sxem 3).  

Sxem 3. Gün uzunluğunun Bombyx mori yumurtalarına təsiri 
 
Embrional diapauzanın başlanması, yəni induksiyası dişi 

pupların histogenezdən sonrakı dövrdə udlaqaltı qanqlilərin 
NSH-nin sintez etdiyi hormonun təsiri nəticəsində həyata keçir. 
Adətən embrional diapauza zamanı inkişaf embriogenezin ilkin 
mərhələsində dayanır.  

Embrional diapauzanı tənzimləyən hormonal amilin udl-
aqaltı qanqlidə olması, ilk dəfə 1957-ci ildə Haseqava tərəfin-
dən irəli sürülmüşdür (Hasegawa, 1957).Histokimyəvi tədqi-
qatlar nəticəsində sübut olunmuşdur ki, embrional diapauzanın 
hormonu (DH) udlaqaltı qanqlinin ventral tərəfində yerləşən iki 
NSH tərəfindən sintez olunur. Daha ətraflı tədqiqatlardan mə-
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lum olmuşdur ki, həmin qanqlidə xüsusi NSH, hormon sintez 
olunmamışdan əvvəl ilkin maddəni sintez edirlər (Tışenko, Ki-
nd, 1983). Belə bir fikir irəli sürülür ki, həşəratın retroserebral 
kompleksi, yəni kardial cisimlər və əlavə cisimlər (şəkil 22) 
diapauza hormonunu sintez edə bilərlər (Hodkova, 1979). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Şəkil 22. Həşəratın retroserebral kompleksinin vəziləri: 
 c.c.- corpora cardiaca, c.a. – corpora allata 

 
Bir çox tədqiqatların nəticəsində diapauza hormonunun 

təbiəti və sekresiyasının əsas mərhələləri haqqında məlumatlar 
əldə olunmuşdur. Zülal kimyasının preparativ üsullarının köm-
əyilə, tut ipəkqurdu kəpənəklərinin baş hissəsindən DH-ın iki 
forması əldə olunmuşdur: A formanın molekul çəkisi 
3 300+500,  B formanın molekul çəkisi 2 000+200 -ə bərabər-
dir. Proteolitik fermentlərin köməyilə, hormonun təmiz forma-
sının peptid təbiətli olması sübut olunmuşdur, belə ki, DH-ın 6 
dəq müddətində tripsinlə inkubasiyası onun tamamilə inaktiv-
ləşməsinə gətirib çıxarmışdır. 

DH-ın A formasının aminturşulu tərkibinin analizi nəti-
cəsində məlum olmuşdur ki, hormonun bir molekulası 14 amin 
t-dan ibarətdir: Asp, Trp, Ser, Leu3, Glu2, Ala2, Val2, İle2, Tyr, 
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Phe, Lys, Arg və 2 amino-şəkər – qlükozamin, qalaktozamin bu 
tərkibdə yer alir. Təmizlənmə dərəcəsindən asılı olaraq, DH işı-
ğın və istinin təsirinə qarşı həssaslığını artırır. Diapauza hor-
monu turşuların və qələvilərin (1N NaOH müstəsna olmaqla) 
təsirinə, asilləşmə, periodat oksidləşməyə qarşı, həmçinin lipa-
za, fosfolipaza D, karboksipeptidaza A, pronaza ilə emala qarşı 
davamlıdır. Hormonun B formasında fəalliq A formaya nisbət-
ən 3 dəfə yüksəkdir (Kubota et al., 1979). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Şəkil 23. Pup diapauzasında diapauza hormonun təbiəti (Qirui,2011) 
 
Diapauza hormonunun təsiri prosesində ən mühüm 

mərhələ, ipəkqurdu yumurtalıqlarında qlikogenin sintezi üçün 
lazım olan qlükoza mənbəyi kimi treqalazanin mobilizə 
olunmasıdır. Məlum olmuşdur ki, DH-ın inyeksiyasında 3 saat 
sonra treqallazanın fəallaşması baş verir və bu proses 6 saatda 
maksimal səviyyəyə çatır. Embrional diapauzanın sonunda 
qlikogenfosforilazanın və NAD-asılı sorbitoldehidrogenazanın 
fəallığı artır (Yamashita, 1982).  



 68 

Diapauza hormonunun təsirinin biokimyəvi aspektləri 
Bombyx mori-nin yumurtalıqları və piy cismində tədqiq olun-
muşdur. Bu zaman karbohidratlar,zülal, yağ və nuklein t-ın mü-
badiləsi öyrənilmişdir. Müəyyən olunmuşdur ki, DH 3-hidro-
ksikinurenin yumurtalıqlara keçməsi prosesini tənzimləyir. Bu 
birləşmə isə diapauzada olan yumurtaların seroz qişasında aş-
kar olunmuş piqment – ommoxromun sintezində iştirak edir 
(Riddiford, Truman, 1978).  

Pup mərhələsində diapauza hormonun strukturu anto-
qonist fəallığa malik olan birləşmələrdən (DH-JO) istifadə et-
məklə tədqiq olunmuşdur(şəkil 23). Belə ki, diapauzada olan 
puplara 100 nmol DH və 2 nmol antoqonist birləşmə topikal üs-
ulla (çilənməklə) təsir edilmişdir. Əldə olunmuş fərqliliklər 
nəticəsində (şəkil 23-də ulduzlarla göstərilmiş variant) peptid 
əlaqənin yeri (formulada oxların istiqaməti) müəyyənləşmişdir. 

Pup diapauzasının xas olduğu  Philosamia cynthia 
pryeri və Philosamia cynthia ricini ipəkqurduında qlikogen və 
treqalozanın temperaturdan asılı olan qarşılıqlı təsiri müşahidə 
edilmişdir (Hayakawa, Chino, 1981).Belə ki, hemolimfada tre-
qalazanın miqdarının artdığı halda, piy cismində eyni vaxtda 
qlikogenin səviyyəsi enmişdir. Lakin sulu karbonların mübadi-
ləsində diapauza hormonunun rolu tam şəkildə aydınlaşdirilma-
mışdır. Yalnız belə bir məlumat vardır ki, DH-ın təsiri sAMF 
və sQMF-nin iştirakı ilə həyata keçirilmir, hansisa bir prosesə 
birbaşa təsir göstərilir, nəticədə embrional diapauza ilə bitən 
metabolik çevrilmələr baş verir. 

Lipidlərin embrional diapauzanın gedişinə təsiri haqqın-
da da məlumat azdır. Maraqlıdır ki, embrional diapauzanın 
formalaşması və gedişinə pup mərhələsində yumurtalıqlarda 
lipidlər (Bombyx mori) və sterol, qliserinin toplanması (Apatele 
auricoma –nın diapauzada olan puplarinda) təsir göstərir (Filip-
poviç, Kutuzova, 1985). Eksperimental yolla sübut olunmuşdur 
ki, DH, esteraza-A –nın sintezinin sürətini dəyişir və bu ferme-
ntin diapauza zamanı qeyri-fəal formada toplanıb qalmasına  
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imkan yaradır. Tut ipəkqurdunun diapauzada olan yumurtaları-
na HCl və ya temperatur rejimini dəyişmə yolu ilə təsir edib, 
embrional diapauzanı dayandırdıqdan sonra sari maddəsi hü-
ceyrələrinin lizisində iştirak edən esteraza-A fermentinin fəal-
lığı artmışdır(Kai et al., 1984). 

Philosamia cynthia və Bombyx mori yumurtalarında 
diapauzanın bitməsi zülal, sərbəst amin t-nın qatılığı, həmçinin 
katalaza və fosfataza fermentlərinin fəallığında ciddi dəyişiklik-
lərin baş verməsinə səbəb olmuşdur (Mihaescu et al., 1983). 

Qeyd etmək lazımdır ki, zülal mübadiləsi və bəzi, meta-
bolizm üçün əhəmiyyət kəsb edən fermentlərin fəallığı ilə em-
brional diapauzaya getmək qabiliyyəti arasında asılılığın oldu-
ğu təsdiqləncə də bu əlaqənin molekulyar mexanizmləri haq-
qında heç bir məlumat yoxdur.  

Belə bir məlumat əldə olunmuşdur ki, Bombyx mori-nin 
diapauzada olan və olmayan yumurtalarında nuklein t-nın tərki-
binə daxil olan iki nukleotid – STF və UTF diapauza zamanı 
kəskin dərəcədə azalır. Müəlliflər bunu RNT-nin nüvədə sintezi 
ilə əlaqələndirirlər və pirimidin nukleotidlərinin kəskin azal-
masını RNT-nin biosintezinin sürətlənməsi, diapauzanın induk-
siyası ilə izah edirlər. (Suzuki, Miya, 1983). 

 
  1.10. Yuvenil hormonu 
 
Yuvenil hormonu metamorfozda iştirak edən üç əsas 

hormondan biridir. Bu hormon həşəratların inkişafında morfo-
genetik prosesləri idarə etməklə, onların metamorfozuna tor-
mozlayıcı təsir göstərir, maddələr mübadiləsi və qonadotrop tə-
siri tənzimləyir. 

 
  1.10.1. YH-ın mənbəyi 
 
Yuvenil hormonu ilk dəfə həşəratlarda metamorfozun 

gedişini pozan bir amil kimi, Uiqqlsvorsun(Wigglesworth, 1936 
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sitat: Wigglesworth, 1970 a) təcrübələrində irəli sürülmüşdür. 
Həmin təcrübələrdə tədqiqat obyekti kimi Rhodnius prolixus 
taxtabitisinin sonyaşdan öncəki və son yaşda olan sürfələri 
götürülmüşdür. Sürfələrdə parabioz hadisəsini tədqiq edən 
müəllif, ingibirləşdirici effektə malik olan amilin hormon oldu-
ğunu və corpora allata vəziləri tərəfindən sintez olunduğunu 
göstərmişdir. Lakin 1940-cı ildə bu müəllif, həmin hormonun 
tırtıla (sürfəyə) xas olan əlamətlərin qorunub saxlanmasında ro-
lunu nəzərə alaraq, onu yuvenil hormonu (YH) adlandirmışdır: 

 Bu hormona olan maraq bir çox tədqiqatçıları müxtəlif 
həşərat növləri üzərində sınaqları aparmağa sövq etmişdir. Hə-
min təcrübələrdə əsasən allatektomiya (c.a. vəzilərinin təcrid 
olunması) üsulundan istifadə olunmuşdur. Tədqiqatlar nəticəsi-
ndə müəyyən edilmişdir ki, həşəratın tırtıl fazasında sonyaşdan 
öncəki mərhələdə vəzilərinin təcrid olunması vaxtsız puplaşma-
nın baş verməsi ilə nəticələnir. Son yaşlı tırtıllara (və ya sürfə-
lərə) corpora allata (c.a.) vəzilərinin implantasiyası özündə həm 
tırtıl (sürfə), həm də pupa xas olan əlamətləri daşıyan fərdlərin 
əmələ gəlməsinə səbəb olur (Fukuda, 1944; Williams, 
1959,1961; De Wilde et al., 1971; Nijhout, Williams, 1974 b; 
Yagi, 1976; Hsiao, Hisiao, 1977; Kiguchi, Riddiford, 1978; 
Cassier,1979,1980; Hiruma, 1980; Granger et al, 1982; To-
be,Stay, 1985; Nijhout,1994; Kuliyeva, 2003, 2004; Kuliyeva, 
Aqamaliyev,2004; Goodman et al., 2005). Çoxsaylı təcrübə-
lərin nəticələri onu göstərdi ki, YH-ı metamorfozun başlan-
masına mane olur və bu hormonun mənbəyi əlavə cisimlərdir 
(c.a.). Əlavə cisimlər izolə edilmiş halda kultivasiya olunmuş 
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və YH-ın həmin vəzilər tərəfindən sintez olunduğu sübut olun-
muşdur (Pratt et al.,1975; Granger et al., 1979). 

YH-ın bioloji fəallığa malik olan ilk ekstraktı Yilyams 
tərəfindən (Williams,1956) Gialophora cecropia–nın dişi kəpə-
nəklərinin qarıncığından əldə olunmuşdur. Yuvenil hormonları-
nın kimyəvi strukturu isə bu ekstraktlarda Roller və başqaları 
(Roller et al., 1967) tərəfindən göstərilmişdir. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  Hormonun terpenoid olduğu müəyyənləşmişdir. Hazir-

da YH- I (C18 birləşməli –metil-10,11-epoksi-7-etil-3,11-dime-
til-2,6-üçdekadienoat) adlandırılır. İkinci komponent bir ildən 
sonra, yenə də Gialophora cecropia-nın dişi fərdlərinin qarın-
cığından əldə olunmuş ekstraktda Mayer və başqaları (Meyer et 
al., 1968) tərəfindən identifikasiya olunmuşdur və YH-II (C17 
birləşmə...) adlandırılmışdır. Üçüncü forma – YH-III (C16 bir-
ləşmə...) tütün haf kəpənəyinin dişi imagolarından əldə olun-
muşdur (Judy et al., 1973).YH fəallığına malik olan (YH-0) C19 
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birləşməsi də tütün haf kəpənəyinin inkişaf edən embrionlarının 
ekstraktından əldə olunmuşdur (Berger et al., 1980).  

Yuvenil hormonunun hər forması müəyyən funksiyanı 
yerinə yetirir. Həmin funksiyaları müəyyənləşdirməyə çalışan 
tədqiqatçıların bir qismi, YH-I və YH-II formaları metamorfoz-
un, YH-III isə yetkin dişi fərdlərin qonodotropin rolu oynayan 
hormonlardır (Lanzrein et al., 1975). Lakin çəyirtkələr (Blight, 
Wenham, 1976) və arılar ( Hangenguth, Rembold, 1978) üzə-
rində aparılan təcrübələrin nəticələrinə görə, inkişafın hər mər-
hələsində yalnız YH-III iştirak etdiyi aşkar olunmuşdur. 

Qilbert  və başqaları (Gilbert et al., 1977) düzqanadlılar 
(Orthroptera), termitlər (İsoptera) və böcəklərə (Coleoptera) 
aid olan 12 növ həşəratı tədqiq etmişlər və onların bütün inkişaf 
mərhələlərində yalnız YH- III müəyyənləşdirmişlər.   

Bir müddət keçdikdən sonra bu məlumatlar təsdiq 
olunmuşdur və juvenil hormonlarının hansı formalarının olub-
olmamasını dəqiqləşdirmək məqsədilə həşəratların 8 dəstəsi 
(Thysanura, Blattoidea, İsoptera, Orthoptera, Hemiptera, Cole-
optera, Diptera, Lepidoptera) yoxlanılmışdır və məlum olmuş-
dur ki, onlardan yalnız pulcuqqanadlılarda (Lepidoptera) YH-0, 
I, II  və III formaları mövcuddur (Shooley et al., 1984). Digər 
dəctələrin nümayəndələrində isə yalnız YH-III qeydə alınmış-
dır.  

Əldə olunmuş bu nəticələr sübut edir ki, yuvenil hormo-
nunun müxtəlif formalarına funksiya spesifikliyi xas deyil, yəni 
müxtəlif formalar konkret funksiyanı yerinə yetirmir. Hər for-
ma həm metamorfoz hormonu, həm də qonadotropin (cinsi və-
zilərin və hüceyrələrin inkişafını tənzimləyən) rolunu oynaya 
bilər. 

 Eksperimental yolla sübüt olunmuşdur ki, corpora allata 
vəzilərinin təcrid olunması tut ipəkqurdu Bombyx mori-də foto-
periodik reaksiyaların kəmiyyət (dişi kəpənəklərin məhsul-
darlığı, qoyulmuş yumurtaların çəkisi) və keyfiyyət (embrional 
diapauzanın formalaşması) reaksiyaların hormonal tənziminin 
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pozulmasına səbəb olur (Kuliyeva,2003, 2004; Kuliyeva, Aqa-
maliyev, 2004; Kuliyeva, 2005). Belə ki, V yaş tırtıllarda mik-
rocərrahi yolla serebrotorakal seqmentarası nahiyyədən vaakum 
kapilyar vasitəsilə vəzilərin çıxarılması, həmçinin puplara baş 
şöbəsinə liqaturanın qoyulması diapauzanın formalaşmasına 
mane olmuşdur. Məlum olmuşdur ki, tırtıl fazasının inkişafı 
zamanı uzun gün şəraiti qısa günə nisbətən fərdlərdə çəkinin 
artmasına səbəb olur. Göstərilir ki, corpora allata tırtıllarda fo-
toperiodun müxtəlifliyinə qarşı yaranan kəmiyyər reaksiya-
larının formalaşmasında bilavasitə iştirak edir. 

Maraqlıdır ki, tırtılların bəsləndiyi fotoperiodik şərait 
ipək baramalarının əmələgəlmə prosesinə də təsir göstərir: uzun 
gün rejimində baramaların çəkisi qısagünə nisbətən əhəmiyyətli 
dərəcədə  yüksək olmuşdur. Tırtılların 5-ci yaş dövründə YH-ın  
titrinin aşağı olması, ipəyin sintezinin kəskin azalmasına səbəb 
olmuşdur. Qısagün şəraitində inkişaf edən tırtıllarda (4-cü yaş) 
vəzilərin çıxarılması sonrakı yaşlarda fərdlərin çəkisinin 37,5% 
artmasına səbəb olmuşdur. Lakin uzungün (18 saat) şəraitində 
YH-ın olmaması bu tırtılların çəkisinin aşağı düşməsinə gətirib 
çıxarmışdır (Kuliyeva, 2003). 

 
         1.10.2. YH-ın titrinin tənzimlənməsi 
 
Yuvenil hormonunun titri adətən ya corpora allata-nın 

morfoloji dəyişikliklərinə görə funksional fəallığının qiymətlə-
ndirilməsi yolu ilə, ya da test-sistem növlərdən məsələn, Galle-
ria mellonella (De-Wilde et al., 1968) və Manduca sexta-nın 
tırtıllarından (Fain, Riddiford, 1975) istifadə etməklə müəyyən-
ləşdirilir. 

Bir sıra tədqiqatların nəticələri göstərir ki, fəallığı 
həcminin ölçülərinə görə qiymətləndirilən corpora allata vəzisi, 
həşəratın inkişafı boyu daima dəyişir (Williams, 1961; Fukuda, 
Endo,1966; Kaiser, 1980). Belə ki, Hyalophora cecropia(şəkil 
24) , Bombyx mori və birgünlük pərvanə Ephemera donica-da 
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corpora allata vəzilərinin həcmi tırtıl fazasının inkişafı dövrün-
də tədricən böyüdüyü halda, puplaşmadan əvvəl kəskin şəkildə 
azalmış və yetkin fərdlərin uçuşundan sonra yenidən böyüməyə 
başlamışdır (şəkil 24). 

Şəkil 24. Cecropia ipəkqurdunda inkişaf boyu corpora allata vəzisi-
nin fəallığının dəyişilməsi (Williams, 1961-ə görə) 

 
Şəkil 24-də təqdim olunan c.a. vəzisinin fəallığının dina-

mikası bir başqa variantda da təsdiq olunmuşdur. Bu dəfə c.a.-
nın fəallığının dəyişilməsi vəzinin hüceyrələrinin ultrastruktur-
unun öyrənilməsi yolu ilə sübut olunmuşdur (Kaiser, 1980). 
Həmçinin kolorado böcəyinin imagolarında in vivo və in vitro 
şəraitlərdə (De Wilde et al., 1968), işçi arılarda (Fluri et 
al.,1982)vəhşi arıların dominant və subdominant dişilərində 
(Roseler et al., 1980) və tarakanların sürfələrində (Lanzrein et 
al., 1978) corpora allata vəzisinin həcmi ilə hemolimfada YH-
ın titri arasında asılılıq müəyyənləşən zaman qeyd olunmuşdur. 
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XX əsrin 70-80-cı illərində YH-ın titrinin daha dəqiq öl-
çülməsinə imkan verən bir neçə kimyəvi analiz və radioimmun-
oloji analiz üsulları işlənib hazırlanmışdır (Laufer et al.,1974; 
Trautman et al., 1976; Schooley et al., 1976; Dahm et al., 
1976; Baehr et al., 1976,1979 b; Wilson, Gilbert,1978; Strambi 
et al.,1984; Rembold,1985). Lakin YH-ın titri həşərat sinfinin 
çox sayda nümayəndələri üçün müəyyənləşsə də hormonun 
miqdarı haqqında olan bu məlumatlar həyat tsiklinin yalnız bir 
və ya bir neçə mərhələsini əhatə edirdi. Tam inkişaf dövründə 
YH-ın titrinin dəyişilməsini əks etdirən məlumatlar az idi 
(Schaaya, Bodenstein,1969; Johnson,Hill, 1973,1975; Nijhout, 
Williams,1974 b; Fain, Riddiford,1975; Dahm et al., 1976; 
Schooley et al., 1976;Klages et al., 1981; Buhrlen et al., 1984; 
Jones, Hammock,1984; Bhaskaran et al., 1986; Sliter et al., 
1987).  

Bioloji analiz üsulundan istifadə edən Conson, Hill (Jo-
hnson,Hill, 1973,1975) və Ozeki (Ozeki,1965) YH-ın miqdarını 
Hemimetabola (Locusta migratoria və Anisolabis maretima)-
nın ontogenezində öyrənmişlər. Onlar müəyyən etmişlər ki, 
YH-ın maksimal titri son yaşdan əvvəlki yaşa təsadüf edir, la-
kin bu yaşın sonunda hormonun miqdarı azalır və qabıqdəyiş-
məyə bir sutka qalmış artıq minimal həddə çatır. Son yaşda 
YH-ın titri aşağı səviyyədə qalır, lakin  axıra yaxın, tədricən 
artmağa başlayır və sürfə-imaginal qabıqdəyişməyə 24 saat qal-
mış pik (kəskin artım) əmələ gətirir. Qabıqdəyişmədən əvvəl 
isə YH-ın titri yenidən enir və yalnız 9-günlük yetkin fərdlərdə 
yüksəlməyə başlayır. Yumurtaların inkişafı dövründə isə artıq 
maksimal səviyyəyə çatır. 

Hemimetabola-ya aid olan bir başqa dəstədə - tarakan 
Periplaneta americana –da inkişafın prosesində YH-ın miqdarı 
analoji profilə malik olduğu aşkarlanmışdır (Shaayaç Bodenste-
in, 1969). 

Holometabola-da YH-ın titri daha intensiv şəkildə tütün 
haf kəpənəyinin inkişafı zamanı ətraflı tədqiq olunmuşdur 
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(Nijhout, Williams,1974 b; Fain, Riddiford,1975; Dahm et al., 
1976; Schooley et al., 1976). Həmin işlərdə YH-ın yüksək titri 
bu növün son yaşda olan tırtıllarından əvvəlki yaşda müşahidə 
olunduğu və tırtılın-tırtıla qabıqdəyişməsi zamanı hormonun sə-
viyyəsinin kəskin aşağı enməsi göstərilmişdir. Müəyyən olun-
muşdur ki, qabıqdəyişmə prosesi bitən kimi, YH-ın səviyyəsi 
yenidən əhəmiyyətli dərəcədə artır və tırtıl fazasının son yaşın 
ortasında enir. Puplaşmaya 24 saat qalmış yeni pik əmələ gəlir. 
Tırtılın pupa qabıqdəyişməsinə bir neçə saat qalmış YH-ın titri 
kəskin surətdə azalır və pup fazası boyu minimal səviyyədə qa-
lır. Yalnız pupun yetkin fərdə qabıqdəyişməsindən sonra yeni-
dən artım qeydə alınır. 

Maraqlıdır ki, Lepidoptera-nın bir çox növlərində pupla-
rın inkişafı prosesində YH-ın minimal titri fonunda, pupqabağı 
mərhələdə hormonun miqdarınin kəskin surətdə artması (pik) 
qeydə alınmışdır (Kiguchi,Riddiford, 1978; Jones et al.,1982; 
Jones, Hammock, 1985; Bhaskaran et al., 1986). 

Belə ki, Trichoplusia ni sovkasının tırtıllarında YH-nun 
titri “azan” mərhələdə, yəni tırtılların puplaşma üçün yer axtar-
dığı fazada kəskin azalır. Lakin pupqabağı mərhələdə olan fərd-
lərdə hormonun piki qeydı alınır (şəkil 25 A). Pup qabıqdəyiş-
məsini normal bitirmək üçün bu nəbsin mühüm əhəmiyyəti var-
dır. Esperimental yolla həmin pikin eliminasiyası (şəkil 25 B; 
şəkil 26) pupqabağı mərhələnin inkişafını pozur (Jones, Ham-
mock. 1985). 

YH-ın titrinin analoji dinamikası Manduca sexta-nın tır-
tılları və pupqabağı inkişaf mərhələsində müşahidə olunmuşdur 
(Bhaskaran et al., 1986). Qeyd olunur ki, pupqabağı mərhələdə 
olan fərdlərdə c.a. vəziləri YH-turşunu sintez edirlər, hansı ki, 
sonradan onun periferik orqanlarında YH-a çevrilir. 

İkiqanadlılarda (Diptera) YH-ın olması və onun təbiəti 
haqqında məlumat olduqca azdır. Klaqes və Emmerix (Klages, 
Emmerich, 1979 b) sübüt edə bilmişlər ki, Drosophila hydei-
nin son yaş sürfələrində YH-ın miqdarı çox olur. 
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Şəkil 25. Trichoplusia ni sovkasında corpora allata vəzisinin allatek-
tomiya və reimplantasiyası yolu ilə YH-ın titrinin dəyişilməsi (Jones, 
Hammock,1985-ə görə):A- c.a.-nın allatektomiya və reimplantasiyasından 
sonra əldə olunan effekt; B- allatektomiyanın vaxtı və YHE-nın ingibitoru-
nun (EPPAT) təsiri; C- T.ni müvəffəqiyyətli puplaşma və kəpənəklərin çıxı-
şı (CA- corpora allata, EPPAT- 0-etil-S-fenil-fosforamidotiolat: YH-estera-
zanın ingibitoru, YHE-YH-esteraza, YH-I və onun imitatoru olan birləşmə - 
R010-3108, ETOH – epofenonan) 

 
Xromatoqrafiya üsulundan istifadə edən Klaqes və 

başqaları (Klages et al., 1981) həmin növün müxtəlif inkişaf 
mərhələlərində YH-III səviyyəsini müəyyənləşdirmişlər. Mə-
lum olmuşdur ki, hormonun miqdarı 120-saatlıq sürfələrdə 0,5 
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nq/q, “azan” sürfələrdə 0,3 nq/q, 2-günlük puplarda 0,08 nq/q 
və 10-günlük imagolarda 2,3 nq/q  bərabərdir. 

 
 
 

Şəkil 26. Trichoplusia ni sov-
kasının pupqabağı inkişaf mə-
rhələsinin modulyasiyası zam-
anı YH-ın titrinin pozulma ef-
fekti(Jones,Hammock,1985-ə -
görə):3-cü yaş tırtılların 0700 
saat allatektomiya olunmuş (təc-
rid) fərdləri: YH-ın titrinin aşağı 
olmasının nəticəsi; A-normal; B- 
anormal fərd; C- YH-I-in 100 
nmol təsirinin effekti;D- EPPAT 
ingibitorunun təsirindən sonra;F- 
1 nmol EPPAT-in təsirindən son-
ra qabıqdəyişmənin pozulması; 
E- normal pupların qarıncığı; F- 
imago struktur elementləri olan 
pup qarıncığı 

 
 
 
 

 
Slayter və başqaları (Sliter et al., 1987) Drosophila me-

lanogaster-də YH-ın titrinin dəyişilməsini əks etdirən nəticələri 
Klages və başqalarının məlumatlarından fərqli olmuşdur. Belə 
bir fikir irəli sürülür ki, aşkarlanan fərqlilik növarası xarakter 
daşıyır (Rauşenbax, 1990). Klaqes və başqaları YH-ın titrini 
sürfələrin “azan” mərhələsinin sonunda, Slayter və başqaları isə 
sürfə mərhələsinin əvvəlində təyin etmişdir. Məlum olduğu ki-
mi, funksional fəallığa uyğun olaraq, hormonlarin titri hətta 
eyni fazada dəyişə bilir. Lakin o da faktdır ki, həşəratın sınaq-
dan çıxarılmış bütün növlərində YH-ın titri tırtıl (və ya sürfə) 



 79 

mərhələsinin bu hissəsində kəskin azalır, yəni hormonun miq-
darı mərhələnin əvvəlində yüksək, sonunda isə aşağı ola bilir. 

Həşəratın ontogenezi boyu YH-ın titrinin qanunauyğun 
şəkildə dəyişilməsi, onun tənzimi mexanizmlərinin olduğunu 
göstərir. YH-ın titri sintez, sekresiya, nəqlolunma, deqradasiya, 
toxuma ehtiyatları və ekskresiya səviyyəsində tənzimlənir 
(Kutuzova, 2006). Tənzimin son 2 səviyyəsi hələ tam şəkildə 
tədqiq olunmamışdır. Ona görə də biz əsasən 4 səviyyəni xara-
kterizə edəcəyik. 

Həşərat orqanizmində yuvenil hormonlarının biosintezi 
olduqca mürəkkəbdir və hazırkı dövrə kimi tam şəkildə tədqiq 
olunmamışdır. Belə ki, yuvenil hormonlarının müxtəlif forma-
larının biosintezi üst-üstə düşmür: YH-III biosintezi zamanı fa-
rnezilpirofosfat əmələ gələnə qədər sterolların sintezi ilə uyğu-
nluq təşkil etsə də YH-I, YH-II –dən fərqlənir. Həşərat orqaniz-
mində skvalen-oksidaza tamamilə, hətta ola bilsin ki, 
skvalensintaza da yoxdur. Ona görə də həşəratlar özləri sterol-
ları sintez edə bilmirlər (Filippoviç, Kutuzova, 1985). Lakin on-
larda 3-hidroksi-3-metilqlutaril-KoA-reduktaza tərəfindən kata-
lizə olunan reaksiya qorunub saxlanmışdır. Həmin limitləşdirici 
reaksiya, məməlilərdə olduğu kimi, poliizoprenoidlərin biosin-
tezinin həcmini müəyyənləşdirir və yalnız defosforlaşmış halda 
fəal olur. Təbiidir ki, məhz bu ferment YH-ın biosintezində 
açar rolunu oynayır (sxem 4). 

Bəzi həşərat növlərində bu fermentin corpora allata-da 
səviyyəsi ilə onların YH-nı sintezetmə qabiliyyəti arasında ası-
lılıq mövcuddur (Feyereisen et al., 1981). Qeyd etmək lazımdır 
ki, təkamül prosesində həşəratlar müəyyən dərəcədə bu itkini 
kompensasiya etmişlər və sterolları sintez etmək üçün yeni yol 
– fitosterollardan dezalkilləşmə üsulundan (fitoekdizonlar) isti-
fadə etməyə başlamışlar. Nəticədə, 3-hidroksi-3-metilqlutaril-
KoA-reduktaza fermentinin əsas funksiyası yalnız YH-III bio-
sintezinə nəzarətdən ibarətdir (Feyereisen et al., 1981). 
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Sxem 4. YH-ın biosintezinin 2 yolu(Goodman,Cusson, 2012-ə görə): 
AACT-asetil-KoA-tilaza;HMGS-HMG-KoA-sintaza;HMGR-HMG-KoA-reduk-
taza;MevK-mevolonat kinaza; MevPK-fosfomevalonat kinaza; MevPOD-difosfo-
mevalonat dekarboksilaza; İPPİ-izopektildifosfat izomeraza; FPPS-farnezildifosfat 
sintaza; FF-farnezil fosfat; FDH-farnezil dehidrogenaza; FaDH-farnezal dehidro-
genaza; YHTMT-YH-turşu metiltransferaza, FTE –farnesen t-nun epoksidazası 
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Nişanlanmış farnezolun Manduca sexta-nın corpora al-
lata vəzilərinin hüceyrəsiz preparatlarında metabolizmi tədqiq 
olunan zaman məlum olmuşdur ki, əsas metabolitlər farnezen t-
su və farnezaldır, sonuncunun əmələ gəlməsi YH-III biosinte-
zində aralıq məhsul kimi əmələ gəlir (sxem 4, şəkil 27). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Şəkil 27. Sarı titrəmə xəstəliyi törədicisini keçirən ağcaqanad Aedes 
aegiptii-nin allatotropininin (Aedes-AT) YH-ın (A) və (B) metil far-
nezoatın biosintezinə təsiri (Li Y. et al.,2003-ə görə): ulduzlar yoxlama 
variantlarına nisbətən fərqi göstərir *- p≤0,05; ** p≤ 0,01 

 
Həşərat orqanizmində YH-ın biosintezinin yolları və sü-

rəti bir sıra amillərdən asılıdır ki, bura növ mənsubiyyəti, cins, 
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inkişaf fazaları aiddir. Həşəratlarda YH-ın biosintezinə istiqa-
mətlənmiş nəzarət silsilə fermentativ reaksiyalar tərəfindən hə-
yata keçirilir ki, onların çoxusu dönər reaksiyalardır. 

Sekresiyanın tənzimi corpora allata-nın fəallığının 
tənzimi ilə bağlıdır. Məlumdur ki, bu vəzinin fəaliyyəti beyin 
tərəfindən idarə olunur, yəni qıcıqlandırıcı və ingibirləşdirici si-
nir impulsları, neyrohormonların müəyyən kombinasiyası yolu 
ilə həyata keçirilir. Bu impulslar, corpora allata vəzilərinə ya 
hemolimfa, ya da neyrosekretor innervasiya yolu ilə çatdırılır 
(De Wilde, De Loof,1973;Gilbert, King,1973; Slama et al., 
1974; Novak,1975; Ozeki, 1979; Bhaskaran et al.,1980b; Pipa, 
1980; Baehr et al., 1982; Tobe et al., 1982; Khan et al., 1982). 
Həşəratın ontogenezində əlavə cisimlərin (c.a.) fəallığının tən-
zimi əsasən yetkin mərhələdə daha yaxşı öyrənilmişdir. Belə ki, 
digər mərhələlər barədə məlumat azdır.  

Qeyd olunur ki, Galleria mellonella tırtıllarında c.a. vəz-
iləri neyrohormonal amil – allatotropin vasitəsilə fəallaşır (Gr-
anger, Sehnal,1974; Sehnal, Granger,1975) (şəkil 27). Bu mü-
əlliflər həmin növün son sürfə yaşının axırında corpora allata-
nın fəallığının neyral ingibirləşməsini aşkar etmişlər. Neyral in-
gibirləşmə Periplaneta americana  tarakanının son yaşda olan 
nimfalarında da qeydə alınmışdır (Pipa, 1980). 

Analoji inaktivləşməni Manduca sexta-da müşahidə ed-
ən Bxaskaran və başqaları (Bhaskaran et al., 1980 b). bu pro-
sesin 2-pilləli olduğunu sübut etmişlər: 1) fəallığın neyrohu-
moral ingibirləşməsi baş verir ki, bu zaman ingibirləşdirici amil 
medial NSH tərəfindən sintez olunur; 2) neyral yolla həyata ke-
çirilən tam inaktivasiya həyata keçir. Aşkar edilmişdir  ki, YH-
ın sintezi yalnız beyin vasitəsilə deyil, həmçinin peritraxeal və-
zinin (PTV) iştirakı ilə də tənzimlənir.Vatson və başqaları (Wa-
tson et al., 1986), Uaysenton və başqaları (Whisenton et al., 
1987) göstərirlər ki, ekdisteron corpora allata-da YH-ın sintezi-
ni stimulə edir. 
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Müəyyən olunmuşdur ki, YH-ın ifrazına nəzarət onun ti-
trinin tənzimlənməsində bir o qədər də əhəmiyyət kəsb etmir, 
çünki YH corpora allata –da toplanmır. Yuvenil hormonunun 
sintezi ilə ifraz olunma sürəti arasında xətti asılılıq mövcuddur 
(Tobe, Pratt,1974; Pratt et al.,1975;Tobe, Stay, 1977;Granger 
et al.,1979; Hoffman, 1992). 

YH-ın titrinin nəqlolunma səviyyəsində tənzimi hormo-
nun daşıyıcı zülalla birləşməsi yolu lə baş verir. Həmin zülalın 
affinliyi, spesifikliyi və birləşdirmə xüsusiyyətlərinə görə, onla-
rı 2 sinfə ayırılar: 1) affinliyi zəif olan yüksək molekul çəkiyə 
malik zülallar; 2) affinliyi yüksək olan kiçik molekul çəkiyə 
malik olan zülallar(Whitmore,Gilbert,1972;Kramer et al.,1974; 
Sanburg et al., 1975; Hammock,1975;Peterson et al.,1977; Gil-
bert et al., 1977,1978; Goodman et al., 1978; Goodman, Gil-
bert, 1978; Rudnicka et al., 1979; Dobryszycki et al., 2004).). 

İlk dəfə olaraq, nişanlanmış YH-ın lipoproteinlərlə birlə-
şməsi Uotmor və Qilbert (Whitmore,Gilbert,1972) tərəfindən in 
vitro şəraitdə tovuzgöz kəpənək Hyalophora glovery-nin he-
molimfasında nümayiş etdirilmişdir. Müəlliflər tədqiqatları ap-
aran zaman imagonun hemolimfasında YH-ı özünə birləşdirən 
yüksəkmolekulyar lipoproteidi aşkar etmişlər. Sonradan Kram-
er və başqaları (Kramer et al.,1974) Manduca sexta-nın tırtıl-
larının hemolimfasında kiçik molekul çəkisinə malik olan daşı-
yıcı zülalın olduğunu təsdiqləmişlər. 

Qilbertin laboratoriyasında (Nowock et al., 1975) daşı-
yıcı zülalın Manduca sexta  tırtıllarının piy cismində sintez ol-
unduğu müəyyən edilmişdir. Aşkarlanan həmin zülalın, mole-
kul çəkisi 28 000 D olan polipeptid zənciri olduğu sübüt olun-
muşdur. 

Tədqiqatlar nəticəsində daşıyıcı (birləşdirici) zülalın YH 
və onun sintetik analoqlarına qarşı spesifikliyi üzə çıxmışdır 
(Peterson et al.,1977; Goodman et al.,1978; Schooley et al., 
1978). Həmin təcrübələrdə daşıyıcı zülalın spesifikliyi, YH-ın 
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epoksid və efir qrupları üçün səciyyəvi olan polyar hidrofob sa-
hələrlə qarçılıqlı təsirində biruzə verir.  

Akamatsu və başqaları (Akamatsu et al., 1975), Qudmen 
və Qilbert (Goodman, Gilbert,1978) Manduca sexta-nın tırtıl-
larında daşıyıcı zülalın qatılığını müəyyənləşdirmiş və YH-ın 
titri ilə müqayisə etmişlər. Nəticədə həmin növün hemolimfa-
sında daima daşıyıcı zülalın artıq molekulalarının olduğu sübut 
olunmuşdur ki, bu, bütün YH formalarının onunla bağlılığını 
göstərir. Plodia interpunctella, Paramielois transitella, Caudra 
cautella, Hyloicus chersis, Manduca quinquemaculata, Man-
duca sexta, Galleria mellonella, Anagasta kuchniella-nın 
tırtıllarında YH-a qarşı yüksək affinliyə malik olan kiçik mole-
kul çəkili daşıyıcı zülal aşkarlanmışdır (Kramer et al., 1976; 
Kramer, Childes, 1977). 

Qeyd olunduğu kimi, uzun müddət ikiqanadlılarda (Dip-
tera)YH-ın daşıyıcı zülalını aşkar etmək mümkün olmamışdır. 
Yalnız 1979-cu ildə Klaqes və Emmerix (Klages, Emmerich, 
1979) Drosophila hydei-nin 3-cü yaş sürfələrinin hemolimfa-
sında ekzogen YH-ın zülalla birləşdirilməsi prosesini tədqiq ed-
ərkən, yuvenil hormonlarının 2 daşıyıcı zülalının olduğunu mü-
əyyən etmişlər. Böyük zülalın molekul çəkisi 108 000 D-yə bə-
rabərdir, zəif spesifikliyə, kiçik affinliyə malikdir. Kiçik daşı-
yıcı zülalın molekul çəkisi 44 000 D –dir, yüksək spesifikliyə 
və affinləşməyə malik olsa da çox zəif (cəmi 2 sayt) birləşdir-
mə qabiliyyətinə malik olduğu qeyd olunur. 

Məlumat vardır ki, daşıyıcı zülallar, həşəratda YH-ın tit-
rinin tənzimlənməsində iştirakı edir və hormonu bədən divarı 
membranalarından qeyri- spesifik adsorbsiya olunmadan müha-
fizə edir. Bu yolla ekskresiya zamanı YH-ın itkisinin qarşısı alı-
nır, fermentlər tərəfindən parçalanmır və qeyri-spesifik əlaqələr 
azalır (Slama et al.,1974; Sanburg et al.,1975; Hammock et al., 
1975;Nowock et al., 1976; Kramer,De Kort, 1978; De Kort et 
al., 1978, 1979; Goodman et al., 1984). 
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Yuvenil hormonunun deqradasiyası, hormon həşəratın 
toxuma və hemolimfasına tam şəkildə daxil olduqdan sonra baş 
verir. YH-ın deqradasiyası 3 yolla həyata keçir: 1) mürəkkəb 
efir əlaqəsinin hidrolizi; 2) epoksi qrupun hidratasiyası; 3) ok-
sidləşmə. YH-ın metabolizminin əsas məhsulları YH-turşusu, 
YH-diol və diepoksiddir.  

Orqanizmdə hormonların destruksiyası, esterazalar, epo-
ksihidratazalar və mikrosomal oksidazalar tərəfindən həyata ke-
çir. Müxtəlif agentlərlə (sulfat, fosfor və qlükuron t-ları, qlü-
koza, qlisin) birləşən bu metabolitlər yüksək polyarlığa malik 
olan konyuqatları əmələ gətirirlər ki, bunlar da çox asanlıqla 
həşəratın orqanizmindən xaric olunur (Filippoviç, Kutuzova, 
1985). Müxtəlif həşərat qruplarında YH-ın metabolizminin 3 
əsas yolu, inkişafın müxtəlif fazalarında, hətta toxumalarda ey-
ni olmur. Sübut olunmuşdur ki, hemolimfada YH-ın parçalan-
masının əsas yolu olan mürəkkəb efir əlaqəsinin hidrolizi, he-
molimfada olan karboksilesteraza tərəfindən tez bir zamanda 
YH-ı bioloji cəhətdən fəal olmayan YH-turşuya çevirir (Kram-
er, De Kort,1976; De Kort et al., 1978). 

 
       1.10.3. YH-ın təsir mexanizmi 
 
İnkişafı tam və natamam çevrilmə yolu ilə gedən hə-

şəratların həyat tsiklinə hormonların təsirini aşağıdakı kimi ifa-
də etmək olar: 
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Yuvenil hormonlarının molekulyar səviyyədə təsir me-
xanizmi haqqında mövcud olan ədəbiyyat məlumatlarından mə-
lum olur ki, qabıqdəyişmə hormonu (QH) kimi, YH da bilava-
sitə hüceyrənin genetik aparatına təsir göstərir. YH-ın təsir me-
xanizmi haqqında ilk məlumatlara Uilyamsın(Williams, 1952, 
1953, 1963) işlərində rast gəlinir. Həmin tədqiqatların nəticələ-
rinə görə, hormona status quo  təsir mexanizmi xasdır, yəni 
YH-ın yüksək qatılığı şəraitində inkişaf edən həşəratda  tırtıl 
(və ya sürfə) fazasına aid olan əlamətlər qorunub saxlanılır. So-
nradan eksperimental yolla sübut olunmuşdur ki, yuvenil horm-
onları imago mərhələsinə xas olan əlamətlərin differensiasiyası-
nı (əmələgəlməsinin) qabaqcadan qarşısını ala bilirlər (Kato, 
1973 a,b; Kumaran, 1976; Mitsui, Riddiford, 1976,1978; Kigu-
chi,Riddiford, 1978; Srivastava, Sing,1979). 

Göstərilir ki, YH yalnız qabıqdəyişmə hormonunun fəal-
laşdığı şəraitdə təsirini biruzə verir, yəni “fəal rolu” mövcud ol-
an zaman ifadə olunur (Nijhout, 1975). YH-ın “fəal funksiya” 
sı, qabıqdəyişmədən əvvəl, yəni son yaşda olan tırtıllarda inki-
şaflarının axırıncı günü PTTH-ın ifrazını ingibirləşdirməkdən 
ibarətdir. XX-əsrin 80-90-cı illərində aparılan silsilə tədqiqatlar 
nəticəsində sübut olunmuşdur ki, YH yalnız sürfə→pup qabıq-
dəyişməsində deyil, həmçinin sürfə→sürfə qabıqdəyişməsində 
də iştirak edir (Bollenbacher et al., 1987; Rauşenbax, 1990). 

Həmin müəlliflər belə bir fikir irəli sürmüşlər ki, sürfə 
qabıqdəyişməsindən əvvəl YH-ın sintezinin aşağı enməsi, bu 
prosesdə iştirak edən endokrinoloji hadisələrlə bağlıdır. Hadi-
sələr dedikdə müəlliflər, YH-ın səviyyəsinin düşməsi PTTH-ın 
sekresiyasına “icazə verir” kimi izah edirlər. Bu zaman PTV-lər 
ekdizonu sintez etməyə başlayır, ekdisteroidlərin titrinin art-
ması, əks mexanizm kimi, corpora allata vəzilərinin YH-ın sin-
tezini artırır və bununla da “endokrinoloji hadisə” bitir. YH-ın 
yüksək titri proqramın dəyişilməsinə mane olur, ona görə də 
qabıqdəyişmə bir sürfə mərhələsindən digərinə keçidlə bitir. 



 87 

Yuvenil hormonunun “fəal” funksiyalarından biri də 
sürfə mərhələsinin sonunda PTV-nin fəallaşdırılmasıdır. Həmin 
funksiya bir çox tədqiqatçıların tədqiqat obyekti olmuşdur (Wil-
liams,1952,1959; Schneiderman, Gilbert,1964; Ichikawa, Nish-
iitsutsutsuji-Uvo,1959; Krishnakumaran, Schneiderman, 1965; 
Fain, Riddiford, 1976; Cymborowski, Stolarz, 1980; Bhaskaran 
et al., 1980; Hiruma, 1980,1982;Gruetzmacher et al., 1984; Ki-
kukawa, Tobe, 1986). Yuvenil hormonunun peritraxeal vəzilərə 
qarşı trop funksiyası (stimuləedici) Callosamia pronethea, Au-
theraea polyphemus,Samia cynthia, Hyalophora cecropia-nın 
diapauzada olan başsız (təcrid olunmuş)pupları üzərində tədqiq 
olunmuşdur (Williams, 1952,1959; Schneiderman, Gilbert, 
1964; Krishnakumaran, Schneiderman, 1965). Müəyyən olun-
muşdur ki, fəal corpora allata vəzilərinin implantasiyası, 
ekstraktlarının inyeksiyası, YH və onun analoqlarının PTTH-
dan məhrum olan (diapauza nəticəsində və ya beyinin çıxa-
rılması yolu ilə) puplara applikasiyası onların inkişafını stimulə 
edir (şəkil 28). Əldə olunmuş nəticələrin analizi sübut etmişdir 
ki, PTTH-ın olmadığı şəraitdə YH PTV-yə təsir göstərib, ekdi-
zonu sintez etməyə məcbur edir. 

Sonradan YH-ın tropik funksiyası tütün haf kəpənəyi və 
kələm sovkası tırtıllarının baş ilə toraks arasına liqatura qoy-
maqla, həmçinin YH-analoqları ilə təsir etməklə öyrənilmişdir 
(Fain,Riddiford,1976;Hiruma et al.,1978; Safranek et al.,1980; 
Hiruma 1980,1982; Quliyeva, 2001). 

Uilyamsın laboratoriyasında (Safranek et al.,1980) apa-
rılmış tədqiqatlar xüsusi əhəmiyyət kəsb edir. Belə ki, tütün 
kəpənəyinin müxtəlif yaşlı tırtıllarına ekzogen YH-ın təsiri 
fərqli nəticələrlə səciyyələnmışdir. Müəyyən edilmişdir ki, 
ekzogen YH müxtəlif inkişaf fazasında olan sürfələrə eyni cür 
təsir göstərmir. Belə ki, liqatura qoyulmuş son yaşdan əvvəlki 
mərhələdə olan sürfələrə (və ya azan fərdlərə) YH ilə inyeksiya 
metamorfozun başlanmasına mane olmuşdur. Lakin YH-la in-
yeksiyanı (ekzogen təsir) azan mərhələdən (yəni puplaşmaq 
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üçün yer axtaran fərdlər) sonrakı dövrdə vurduqda əksinə effekt 
əldə olunmuşdur – metamorfozun başlanması sürətlənmişdir. 
Qeyd etmək lazımdır ki, YH peritraxeal vəziyə birbaşa deyil, 
piy cismini PTV-ni xüsusi amili sekresiyaya induksiya etməklə 
təsir göstərir. (Gruetzmacher et al.,1984). 

 
 

Şəkil 28. Təbii halda olan yuvenil hormonları (YH), onların hidroksi-     
latları, metabolitləri və analoqlarının kimyəvi strukturu 
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YH metamorfoza funksional təsir göstərən hormon ol-
maqla yanaşı, sürfə orqanlarının (epidermis müstəsna olmaqla) 
böyüməsinə də nəzarət edir. Epidermisin proliferasiyası (böyü-
məsi) QH-ın nəzarəti altında baş verir (Novak, 1975). 

İlk dəfə Bodenşteyn (Bodenstein, 1943), sonralar isə Xa-
dorn (Hadorn, 1963; Hadorn, Garsia-Bellido, 1964) Drosophi-
la hydei-nin imaginal disklərini tədqiq edərkən maraqlı bir 
nəticə əldə etmişlər: disklər yalnız dişi fərdlərə implantasiya 
olunduqda böyüyür və inkişaf edir. İmaginal disklər erkək fərd-
lər, cütləşmiş və virgin dişilərə implantasiya olunduqda nəticə 
müxtəlif olur: disklərin daha çox böyüməsi cütləşmiş dişilərdə, 
az artım isə virgin dişilərdə, erkəklərdə böyümə qeydə alınma-
mışdır.  

Şəkil 29.Drosophila melanogaster-in dişi fərdinin qanad imaginal di-
sklərində mitozun tezliyi və gedişi (Handle et al., 2014) 

 
Həmin növün erkək və dişilərində YH-ın miqdarının mü-

əyyənləşməsi göstərmişdir ki, 5-günlük dişilərdə (2,45 fmol 
/heyvana) demək olar ki, 3 dəfə erkəklərə (0,87 fmol/heyvana) 
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nisbətən çoxdur; 10-günlük dişilərdə 2,64 fmol/heyvana, 
erkəklərdə isə 1,71 fmol/heyvana bərabər olur. Dişi fərdlərə 
implantasiya olunmuş imaginal disklərin daha yaxşı böyüməsi 
və inkişaf etməsi YH-ın nəzarətinə dəlalət edir. Lakin bəzi 
tədqiqatçılar bu nəticələrlə razı deyillər. 

Belə bir fikir irəli sürülür ki, ekdisteroidlər yetkin fərd-
lərdə olduğu üçün drozofilaya transplantasiya edilmiş imaginal 
disklər QH tərəfindən tənzimlənir (Courgeon,1969; Gehring, 
Nothiger, 1973). Lakin Şvars və başqaları (Schwartz et al., 
1984), Devis və Şern (Davis, Shearn,1977), Seber (Sieber, 
Benz,1980) tütün haf kəpənəyi, alma meyvəyeyəni uzərində 
apardıqları təcrübələrdə, son illərdə isə təbii, in vitro şəraitdə 
drozofilanın qanad diskləri üzərində (Handle et al., 2014) hə-
min prosesin məhz YH tərəfindən tənzimləndiyini sübut etmiş-
lər (şəkil 29). 

Yuvenil hormonunun gen ekspressiyasının modifikasi-
yası Bosket və Kalves tərəfindən (Bosquet, Calvez, 1985) təd-
qiq olunmuşdur. Göstərilir ki, Bombyx mori son yaşda olan sür-
fələrində YH-ın titrinin yüksəlməsi ipək vəzilərində fibroinin 
və piy cismində bir sıra zülalların sintezini aşağı salır. 

 
Şəkil 30. Drosophila-da 
pufinqin əmələ gəlmə dina-
mikası: a-fəaliyyət göstər-
məyən(spiralşəkilli) diskoi-
dal strukturu görünən xro-
mosom; b- pufun ilk mərh-
ələsi (xromonem sapları gö-
rünən xromosom, zəif desp-
irallaşma);  c- maksimal sə-
viyyədə inkişaf etmiş puf, 
güclü despirallaşma 
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Bir sıra tədqiqatlarda yuvenil hormonunun ikiqanadlıla-

rın tüpürcək vəzilərinin hüceyrələrində olan politen xromosom-
larda pufların (şəkil 30) əmələ gəlməsinə təsiri öyrənilmişdir 
(Lezzi, Wyss,1976; Richards,1978;Poluektova və b.,1980 a,b, 
1981). 

Lessi və Vissa (Lezzi, Wyss,1976) sübut etmişlər ki, ek-
dizonun təsiri altında Chirinimus tentas-ın tüpürcək vəziləri hü-
ceyrələrinin 1-18-C lokusunda (şəkil 30 oxun istiqaməti) for-
malaşan puf YH-ın olduğu şəraitdə inkişaf etmir. Riçardın (Ri-
chards,1978) təcrübələri isə göstərmişdir ki, ekdizondan azad 
olan kultural şəraitdə YH-ın olması, Drosophila –nın tüpürcək 
vəziləri hüceyrələrinin politen xromosomlarında pufların əmələ 
gəlməsini tormozlayır. Poliektova və başqalarının (Poliektova 
və b.,1980 a,b,1981) apardığı eksperimentlərdə Drosophila vi-
rilis-in in vitro şəraitdə tüpürcək vəzilərindən hazırlanmış kul-
turaya YH-ın əlavə olunması politen xromosomların puflarının 
spektrinin dəyişilməsinə səbəb olmuşdur. Bu, yuvenil hormon-
unun tüpürcək vəziləri hüceyrələrinin genomuna təsir göstərdi-
yini bir daha sübut edir. 

Bu baxımdan, Riddifordun (Riddiford, 1981) əldə etdiyi 
məlumatlar maraq doğurur. Belə ki, Manduca sexta-nın sürfə 
epidermisinin eksplantatları vasitəsilə, tsikloheksimid və YH-ın 
olduğu şəraitdə ekdisteronun RNT-nin sintezinə təsirini öyrə-
nən müəllif aşkar etmişdir ki, YH yeni mRNT-nin əmələ gəl-
məsinin qarşısını alır. Tsikloheksimidinin (zülal sintezinin ingi-
bitoru) olduğu şəraitdə belə bir effektin alınması onu göstərir 
ki, YH epidermal hüceyrələrin genomuna birbaşa təsir edir. 

Qrejelak və Kumaran (Grzelak, Kumaran, 1985,1986) 
müəyyən etmişlər ki, Galleria mellonella-nın son yaşlı sürfələ-
rinin ekdisteronla təsirinə bir neçə saat qalmış YH ilə aplika-
siya piy cismində bəzi mRNT-nin məhsullarının ingibirləşməsi-
nə səbəb olur. 
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Viatt və başqaları (Wyatt et al., 1984) in vivo və in vitro 
şəraitlərdə ekzogen YH-ın təsiri altında Locusta migratoria çə-
yirtkəsinin dişi fərdlərinin piy cismində vitellogeninin sintezini 
kodlaşdıran iki genin transkripsiyalarının fəallaşmasını müşahi-
də etmişlər. Müəlliflər piy cismi hüceyrələrinin sitozolunda 
YH-ı birləşdirən zülal-reseptorun olduğunu da aşkar etmişlər. 

Beləliklə, yuvenil hormonu həşəratın orqanizmində əsa-
sən 4 formada olan (YH-I, II, III, O) terpenoid hormondur. YH-
ın mənbəyi corpora allata vəziləridir. Həşəratın ontogenezi bo-
yu YH-ın titri sabit qalmır: sürfə(və ya tırtıl) fazasının əvvəlin-
də və yetkin fərdlərdə maksimal səviyyəyə çatır; sürfə fazasın-
da bir yaşdan digərinə qabıqdəyişmədən əvvəl titri azalır, meta-
morfozun gedişi zamanı isə bu azalma kəskin xarakter alır. Pup 
fazasında YH-ın titri olduqca aşağıdır. YH-ın sintezi beyinlə 
tənzimlənir, belə ki, burada həm fəallaşdırıcı, həm də ingibir-
ləşdirici stimullar mövcuddur. Hemolimfada YH-ın nəqli və qe-
yri-spesifik adsorbsiya, fermentlərin təsirindən mühafizəsi xü-
susi daşıyıcı-zülallar vasitəsilə həyata keçir.YH-ın deqradasiya-
sı karboksilesterazalar tərəfindən, molekulanın efir əlaqəsinin 
hidrolizi  (əsas yol) və epoksidhidrazalar tərəfindən epoksid ha-
lqasının hidratasiyası üsulu ilə baş verir. YH sürfə(və ya tırtıl) 
toxumalarının inkişafına status quo təsiri göstərir; sürfənin or-
qanlarının böyüməsini tənzimləyir və toxumaların vaxtından 
əvvəl differensiasiyasının qarşısını alır. Yuvenil hormonu meta-
morfozdan əvvəl sürfənin (və ya tırtılın) orqanlarının hüceyrə 
genomunun yenidən proqramlaşmasını təcrid edir və PTTH-ın 
olmadığı mühitdə PTV-ni ekdizonu sintez etməyə stimulə edir. 

 
I.11. YH-esterazanın həşəratın inkişafında rolu 
 
Yuvenil hormonunu deqradasiya edən fermentin olduğu 

haqqındada ilk məlumatlar 1972-ci ildə Uitmor və başqaları 
(Whitmore et al., 1972) tərəfindən irəli sürülmüşdür. Belə ki, 
müəlliflər Hyalophora glovery ipəkqurdunun diapauzada olan 
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puplarına (endogen YH-ın olmadığı dövr) ekzogen YH ilə təsir 
etmişlər və bu zaman, inyeksiyadan 6 saat sonra, hemolimfada 
karboksilesterazaların fraksiyalarında tez miqrasiya edən yeni 
molekulyar formaları görmüşlər (şəkil 31). Onlar bu fraksiyala-
rı ayırıb, in vitro şəraitdə nişanlanmış YH ilə inkubasiya etmiş-
lər, nəticədə məlum olmuşdur ki, həmin fermentlər YH-ı deqra-
dasiya etmək qabiliyyətinə malikdirlər. 

Sonralar Uitmor və başqaları (Whitmore et al., 1974) hə-
min fermentləri YH-dan asılı olanlar və ya YH-esterazalar 
(YHE) adlandırmışlar və qeyd etmişlər ki, bu fermentlər Hyalo-
phora glover, Hyalophora cecropia sürfələrinin piy cismində 
sintez olunurlar. Çoxsaylı tədqiqatlarla sübut olunmuşdur ki, 
YH-esterazalar müxtəlif həşərat növlərinin sürfə və ya tırtılla-
rının hemolimfa və piy cismində mövcuddurlar (Weirich et 
al.,1973; Akamatsu et al.,1975; Sanburg et al.,1975 a,b; Kram-
er, De Kort, 1976; Wierich, Wren, 1976; Vince, Gilbert,1977; 
Hammock et al.,1977; De Kort et al.,1978,1979; Wilson, Gilbe-
rt,1978; Hwang-Hsu et al., 1979; Jones et al.,1982; Gunaman, 
Engelman,1984; Wisniewski et al.,1986; Jones et al., 1987).  

 
 

Şəkil 31. Lepidoptera-nın 
in vitro şəraitdə nüvə ekst-
raktında hidrolitik ferment 
YH-esterazanın(YHE) mü-
əyyənləşməsi (Jones et al., 
2000-ə görə) 

 
 
 
 
 
 

Uotmor və başqaları (Whitmore et al.,1972, 1974) apar-
dıqları tədqiqatlar nəticəsində belə bir fikir irəli sürmüşlər ki, 
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YH-esterazalar yuvenil hormonlarını deqradasiya etməklə, hə-
şəratın inkişafının tənzimində həlledici rol oynaya bilərlər. 
Eksperimental yolla sübut olunmuşdur ki, YH-esterazalar daşı-
yıcı-zülallarla birləşərək YH-ın hidrolizinə səbəb olur (Sanburg 
et al.,1975a,b; Hammock et al.,1975;Nowock et al.,1975, 1976; 
Gilbert et al., 1976; Jones et al., 2000). 

Həşəratın orqanizmində müşahidə edilən digər esteraza-
lar (“ümumi”esterazalar) yalnız sərbəst YH-ı hidroliz etmək qa-
biliyyətinə malikdirlər (Sanburg et al.,1975a). Aşkar olunmuş-
dur ki, həmin esterazalar YH-a qarşı ya zəif hidrolitik fəallığa 
malikdirlər (Sanburg et al., 1975b), ya da praktiki olaraq, heç 
bir fəallığa malik olmurlar (Raushenbach et al., 1987). Lakin 
həşəratların hemolimfasında dövr edən bütün yuvenil hormon-
ları daşıyıcı-zülallarla bağlı olduğu üçün yalnız YH-esterazalar 
tərəfindən tez deqradasiyaya uğraya bilirlər. Bu proses isə he-
molimfada puplaşmadan əvvəl baş verir və metamorfozun for-
malaşmasına stimuləedici təsir göstərir. 

 

Şəkil 32. Manduca sexta-nın 5-ci yaş tırtıllarınin inkişafı zamanı he-
molimfada YH-ın titri və YH-esterazanın (piklər) fəallığı (Baker et 
al., 1987-ə görə):A- “azan” mərhələnin başlanğıcı; B- pup mərhələsinə qa-
bıqdəyişmə  
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Müxtəlif həşərat qrupları üzərində aparılan tədqiqatların 
nəticələri onu göstərir ki, ontogenezdə YH-esterazaların fəallı-
ğının dəyişilməsi həmin növlərin inkişafında əhəmiyyətli rol 
oynayır (Browder et al., 2001). Belə ki, Manduca sexta-nın tır-
tılları və puplarında YH-esterazaların fəallığının dəyişilməsi ilə 
YH-ın titri arasında aydın asılılığın olması sübut olunmuşdur 
(şəkil 32). Hemolimfada yuvenil hormonunun titrinin azalması 
öncədən YH-esterazanın fəallığının artması ilə müşayiət olunur 
(Akamatsu et al., 1975; Weirich, Wren, 1976; Vince,Gilbert, 
1977). YHE-nin fəallığının hemolimfada belə dəyişilməsi digər 
həşərat növlərində ontogenez boyu qeydə alınmışdır: Samia 
cyntia (Weirich, Wren, 1976), Leptinotarsa decemlineata (Kra-
mer, De Kort, 1976), Hyalophora cecropia, Tenebrio molitor-
(Weirich, Wren, 1976), Trichoplusia ni (Sparks et al., 1979), 
Galleria mellonella (Hwang-Hsu et al., 1979), Anticarsia gem-
matalis (Fescemyer et al.,1986). 

 
 

Şəkil 33. Manduca sexta-nın normal qidalanan 5-ci yaş tırtılların-
daYH-esterazanın çəkiyə təsiri və “azan” mərhələdən sonra fəallığın-
ın dəyişilməsi 
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Couns və başqaları (Jones et al., 1982) pulcuqqanadlı-
ların 11 növündə son yaşda olan tırtıl və pupqabağı mərhələdə 
olan fərdlərin hemolimfasında YHE-ni müqayisəli şəkildə 
tədqiq etmişlər. Məlum olmuşdur ki, YH-esteraza 2 pik əmələ 
gətirir: “azan” mərhələnin əvvəlində və  pupqabağı mərhələdə 
(şəkil 32). Bu zaman 11 növdən yalnız Junonia coenia 
müstəsnalıq təşkil etmişdir. 

Trichoplusia ni sovkasının son yaş tırtılları və pupqaba-
ğı mərhələdə olan fərdləri üzərində aparılmış təcrübələr nəticə-
sində sübut olunmuşdur ki, YH-esterazalar pulcuqqanadlılarda 
metamorfozun başlanması və gedişi prosesində həlledicidir, 
mühüm rol oynayır (Sparks,Hammock,1979,1980;Jones, 1985). 

Spark və Hemmok (Sparks, Hammock,1980) pupqabağı 
mərhələdə olan fərdlərə YH-esteraza fəallığını ingibirləşdirən 
birləşmə ilə təsir göstərmiş YHE-nin in vivo fəallığının kəskin 
surətdə azalması və puplaşma prosesinin dayanmasını müşa-
hidə etmişlər. Lakin analoji təcrübəni son yaşda olan tırtıllar 
üzərində sanaqdan çıxardıqda, əlavə tırtıl-tırtıl metamorfozunun 
baş verməsinin şahidi olmuşlar (Jones, 1985). 

 Qeyd etmək lazımdır ki, Counsun 1987-ci ildə apardığı  
tədqiqatlardan birində (Jones, Click, 1987) Trichoplusia ni sov-
kasında bir tırtıl yaşından digərinə qabıqdəyişmə zamanı YHE-
nin fəallığı müşahidə olunmuşdur. Maraqlıdır ki, izoelektrofok-
uslaşmanın nəticələrinə görə, YH-esterazaların bu formaları, 
tırtılın pupa qabıqdəyişməsi zamanı aşkarlanmışdır (Jones et 
al.,1986). Lakin bu sovkada tırtılın-tırtıla qabıqdəyişməsi za-
manı YH-esteraza fəallığının baş verməsinin mənası, yəni fer-
mentin həmin fazada rolu izah olunmamışdır. Buna səbəb, qab-
ıqdəyişmələrin gedişində fermentin fəallığının ingibirləşməsi, 
sonrakı mərhələlərin normal ardıcıllığına heç bir təsir göstər-
məmişdir (Jones, Click, 1987). Əksinə, tırtılın pupa qabıqdəyiş-
məsi zamanı yuxarıda qeyd olunduğu kimi, sonrakı inkişaf mə-
hələlinin gedişi pozulmuşdur (Jones, 1985). 
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Beləliklə, pulcuqqanadlılarda metamorfozun normal ge-
dişində YH esterazanın əsas rol oynaması heç bir şübhə doğur-
mur. YHE-nin yuvenil hormonları və ekdisteroidlərlə qarşılıqlı 
əlaqəsini, Galleria mellanella –nın inkişafında həmin 
hormonun fəallığı, ekdizonun titri və tırtıl hüceyrələrinin 
yenidən proqramlaşdırılması arasında mövcud olan asılılığı 
tədqiq edən zaman aşkar etmişlər (Hwang-Hsu et al., 1979). 
Müəlliflər göstərmişlər ki, tırtıllarda son yaşdan əvvəlki mər-
hələdə YH-esterazanın fəallığı aşağı olur. Tırtılların son yaşın-
da, yəni puplaşma üçün yer axtaran fərdlərdən əvvəl (“azan” 
mərhələ) YH-esterazanın fəallığının kəskin şəkildə artması və 
bundan sonra tırtıl hüceyrələrinin yenidən proqramlaşmasına 
səbəb olan ekdizonun 1-ci pikinin əmələ gəlməsi müşahidə olu-
nur. 

Hvanq-Hsu və başqaları (Hwang-Hsu et al., 1979) 
tərəfindən əldə edilmiş bu nəticələr, Riddifordun (Riddiford, 
1978) Manduca sexta-nın tırtıl hüceyrələrinin yenidən proqra-
mlaşması zamanı YH-ın təcrid olunması haqqında müəyyənləş-
miş məlumatlarla müqayicə edilmişdir. Məlum olmuşdur ki, 
pulcuqqanadlılarda YH-esterazalar ekdisteroidin titri yüksəl-
mədən əvvəl YH-ın deqradasiyasını həyata keçirməklə, onun 
tırtıl inkişaf proqramı genomunun pupun proqramına çevrilmə-
sinə “icazə” verir. 

Bununla belə, ikiqanadlıların (Diptera)bəzi nümayəndə-
lərinin (D.melanogaster,S.bullata, D.hydei) hemolimfasında 
YH-esterazanın fəallığını tədqiq edərkən şübhə doğuran nəticə-
lər əldə olunmuşdur. Belə ki, həmin növlərdə pulcuqqanadlı-
lardan fərqli olaraq, son yaşda olan sürfələrin hemolimfasında 
YH-esteraza fəallığı aşkar olunmamışdır. Fermentin fəallığı ya-
lnız pupqabağı mərhələdə müəyyənləşmişdir (Klages, Emmeri-
ch, 1979). Lakin ikiqanadlıların “azan” mərhələdə olan (pupqa-
bağı) sürfələrin hemolimfasında YH-esteraza fəallığının aşkar 
olunması, hələ bu dəstənin nümayəndələrində fermentin meta-
morfozda mühüm rol oynamasina sübüt deyil, çünki Lepidopte-
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ra-dan fərqli olaraq, Diptera-da YH-ın deqradasiyası “azan” 
mərhələdə hemolimfada deyil, bilavasitə sürfənin toxumaların-
da baş verir. Bunu sübut etmək üçün YH-esterazanın fəallığını 
sürfənin homogenatında müəyyənləşdirmək lazımdır. Rauşen-
bax (1990) Drosophila virilis üzərində bu tədqiqatları həyata 
keçirmiş və nəticələri ilə bu fikri təsdiqləmişdir. 

Rauşenbax (1990) bu növün ontogenezində apardığı təc-
rübələrin nəticələrinə görə, sürfələrin 3-cü yaşının ortasında 
YH-esteraza fəallığa malik olmur. Fermentin zəif fəallığı “az-
an” mərhələnin əvvəlində (pupariumun formalaşmaslna 12 saat 
qalmış) qeydə alınır və bu mərhələnin sonunda kəskin artım 
müşahidə olunur. Puparium formalaşdıqdan sonra YHE-nin 
fəallığı artmaqda davam edir və 48-saatlıq puplarda maksimal 
səviyyəyə çatır, sonradan tədricən azalmağa başlayır. 

Deməli, drozofilada pulcuqqanadlılardan fərqli olaraq, 
“azan” məhələdə YH-ın YH-esteraza vasitəsilə deqradasiyası 
hemolimfada deyil, birbaşa toxumalarda gedir. Yuxarıda qeyd 
olunduğu kimi, pulcuqqanadlılarda metamorfozun gedişi pro-
sesində YHE-nin əsas rol oynaması, həmin fermentin fəallığı-
nın dəyişilməsi, yuvenil hormonlarının səviyyəsi və ekdisteroi-
dlərin titrinə görə müəyyənləşmişdir: genomun yenidən proqra-
mlaşmasını həyata keçirən ekdisteroidlərin piklərinin əmələ gə-
lməsinə səbəb, YH-ın titrinin azalması və YHE-nin fəallığının 
artması olmuşdur. 

Rauşenbax (1990) bu nöqteyi-nəzəri drozofila üzərində 
öyrənməyə çalışmış və belə bir nəticəyə gəlmişdir ki, ekdistero-
idlərin titrinin metamorfozla əlaqədar olaraq yüksəlməsi, bu nö-
vdə “azan” mərhələdən başlayır və 6-10 saat davam edir. Bu fi-
kir Riçardsın (Richards, 1981) əldə etdiyi nəticələrlə uyğunluq 
təşkil edir: ekdisteroidlərin 1-ci piki maksimal səviyyəyə 
pupların formalaşması dövründə çatır. Həmin mərhələdə YHE-
nin fəallığı 6 dəfə artır. Bu artım ilə YH-ın titrinin aşağı enməsi 
arasında asılılıq aşkarlanmışdir (Buhrlen et al.,1984) (şəkil 34). 
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Qeyd etmək lazımdır ki, pulcuqqanadlılarda inkişaf pr-
oqramının yenidən proqramlaşması ilə bağlı olan ekdisteroidlə-
rin 2-ci piki pupqabağı mərhələdə baş verir. Əgər Trichoplusia 
ni sovkasının pupqabağı mərhələdə olan fərdlərini YH-esteraza 
ingibitoru ilə təsir etdikdə, hormonun titri normal səviyyəyə qə-
dər enmir və pupun ekdizisi təcrid olunur (Jones et al., 1986). 

Şəkil 34. D. hydei-nin inkişafının müxtəlif mərhələlərində YH-ın tit-
rinin(pmol/diri çəkiyə) dəyişilməsi (Buhrlen et al.,1984-ə görə):A-im-
agonun cinsi 

 
Lakin Diptera-da pupqabağı mərhələdə ekdisteroidlərin 

induksiyaedici təsirini əldə etmək üçün YH-ın titri çox aşağı 
səviyyədə olmalıdır. Bunu Riçardsın (Richards,1978) təcrübə-
ləri göstərir: ekdizonun olmadığı şəraitdə YH-ın olması, drozo-
filanın tüpürcək vəzi hüceyrələrinin politen xromosomlarının 
puflarında yalnız ekdizon vasitəsilə induksiya olunan 2-ci pikin 
qarşısını alır.  

Lessi və Viss də (Lezzi,Wyss, 1976) öz işlərində göstər-
mişlər ki, YH-ın iştirakı Chironomus-un pupqabağı mərhələdə 
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tüpürcək vəzilərinin hüceyrələrində 1-18-C lokusda ekdizonun 
təsiri ilə induksiya olunan pufun formalaşma prosesini təcrid 
edir. Həqiqətən də əgər Bürlen və başqaları (Buhrlen et 
al.,1984) əldə etdikləri nəticələri ilə Drosophila hydei –də pup-
qabağı mərhələdə YH-ın titrinin çox aşağı səviyyədə olduğunu 
qeyd edirlərsə (şəkil 34), Rauşenbax (1990) həmin mərhələdə 
YH-esterazanın yüksək fəallığa malik olduğunu sübüt etmişdir. 

Pupqabağı mərhələdə və təzə puplaşmış fərdlərdə (ilkin 
puplar) YH-esterazanın yüksək fəallığını Klages və Emmerix 
(Klages, Emmerich, 1979) müşahidə etmişlər. İnkişafın bu mər-
hələsində fermentin yüksək fəallığını yəgin ki, bu zaman yuve-
nil hormonlarının metabolizminin daha intensiv getməsi ilə iz-
ah etmək olar. 

Hemmokun (Hammock,1985) yuvenil hormonlarının de-
qradasiyası mexanizminə həsr edilmiş işində belə bir fikir irəli 
sürülür ki, pupqabağı mərhələdə yuvenil hormonları ekdizona 
qarşı həssas olan toxumaların inkişaf sürətinin tormozlanması 
yolu ilə prosesin sinxronlaşması və ya ekdizonun məhsullarının 
stimulyasiyası üçün vacibdir. Lakin bir müddət keçdikdən son-
ra Hemmok (Newitt, Hammock, 1986)belə bir nəticəyə gəlmiş-
dir ki, Trichoplusia ni sovkasının pupqabağı mərhələdə olan 
fərdlərində yuvenil hormonu PTV-ə protorakotrop təsir göstər-
mir. Deməli, onun öncə irəli sürdüyü 2 təklifdən biri (sonuncu) 
mənasını itirmiş olur. 

Bununla belə, pupqabağı mərhələdə YH-ın vacibliyi mə-
lumdur, həqiqətən də Lepidoptera-ın bir çox növlərində pupqa-
bağı mərhələdə YH-ın kəskin dəyişilməsi aşkar olunmuşdur 
(Hsiao,Hsiao,1977; Kiguchi, Riddiford,1978;Cymborowski, St-
ollarz, 1979; Jones, Hammock,1985;Bhaskaran et al.,1986). 

Qeyd olunduğu kimi, pupqabağı mərhələdə yuvenil hor-
monlarının iştirakı hədəf toxumalarda inkişaf proqramının ke-
çirilməsini təcrid edir. Deməli, pupqabağı mərhələdə və ilkin 
puplarda YH-ın metabolizmi daha intensiv gedir: sintezi və he-
molimfada YH-esteraza tərəfindən tez deqradasiyası həyata ke-
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çir. Həşəratların inkişafında YHE-nin rolu müəyyənləşdikdən 
sonra qarşıya belə bir sual çıxdı – fermentin fəallığının səviyyə-
si necə tənzimlənir? 

Uotmor və başqaları (Whitmore et al., 1972, 1974) əldə 
etdikləri nəticələrlə sübut etmişlər ki, Hyalophora glovery, Hy-
alophora cecropia-da YHE-nin sintezi yuvenil hormonları va-
sitəsilə induksiya olunur. Yuvenil hormonlarının pulcuqqanad-
lılarda YHE-yə induktiv təsiri bir sıra tədqiqatlarla məsələn, 
Trichoplusia ni (Sparks, Hammock, 1979 a,b.; Sparks, 1984) və 
Galleria mellonella-nın tırtılları üzərində (McCleb, Kumaran, 
1980) təsdiqlənmişdir. Xüsusən də Couns və Hemmokun (Jon-
es, Hammock,1983) müəyyənləşdirdiyi kimi, pupqabağı mərhə-
lədə həmin proses beyinlə heç bir əlaqəsi olmadan həyata keçir. 
Bununla da sərtqanadlıların (Coleoptera) metamorfozu zamanı 
YH-ın rolu təsdiq olunmuşdur (Weirich, Wren,1976; Kramer, 
De Kort,1976; Connat,1983;Reddy, Kumaran, 1985). Lakin bu 
tədqiqatlarda YHE-nin hormonun fəallığının tənzimlənməsində 
rolu dəqiqləşdirilməmişdir. Belə ki, Reddi və Kumaran (Reddy, 
Kumaran, 1985) aşkar etmişlər ki, nə yuvenil hormonları, nə də 
antoqonistləri Tenebrio molitor-da YHE-nın fəallığına təsir  gö-
stərmirlər. Lakin onu da qeyd etmək lazımdır ki, qeyd olunan 
işləri qeyri-fizioloji şəraitdə apardıqda, yəni ekzogen YH-ın 
aplikasiyası (və ya inyeksiyası) YHE-nin fəallığının induksiya-
sına səbəb olmuşdur. 

İlk dəfə olaraq, Retnakaran və Couli (Retnakaran, Joly, 
1976) tərəfindən aparılan tədqiqatların nəticələri göstərmişdir 
ki, Locusta migratoria-nın tırtıllarında YHE-nin fəallığının tən-
zimlənməsində beyin iştirak edir. Belə ki, beyinin A və B ney-
rosekretor hüceyrələrinin elektrokoaqulyasiyası tırtılların he-
molimfasında YHE-nin fəallığının kəskin azalmasına səbəb ol-
muşdur. Sonradan “azan”mərhələnin başlanmasından əvvəl, 
Galleria mellonella (Reddy et al., 1979; Kumaran et al.,1981) 
və Trichoplusia ni (Sparks, Hammock,1979) tırtıllarının başına 
liqaturanın qoyulması (beyinin təcrid olunması) nəticəsində he-
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molimfada YH-esterazanın müəyyənləşməsinin qarşıı alınmış-
dır. 

Couns və başqaları (Jones et al.,1981) Trichoplusia ni 
sovkasının tırtıllarının hemolimfasında YHE-nin fəallığını tən-
zim edən “baş amil”in mənbəyi və təbiətini tədqiq etmişlər. 
Məlum olmuşdur ki, beyini liqatura vasitəsilə təcrid olunmuş 
son yaşda olan tırtıllara həmin yaşlı digər tırtılların beyinin lat-
eral və ya udlaqaltı düyünlərinin homogenatını inyeksiya etdi-
kdə, hemolimfada YHE-nin fəallaşması baş verir. Lakin homo-
genatlara inyeksiyadan əvvəl yüksək temperatur və ya tripsin 
ilə təsir göstərdikdə həmin fermentin fəallığının qarşısı alınmış-
dır. Əldə edilmiş bu nəyicələr belə bir fikrin formalaşmasına 
səbəb olmuşdur ki, YHE-nın fəallığını tənzimləyən “baş amil”i 
peptid təbiətli neyrohormondur. 

Beləliklə, YH-esterazalar, həşəratlarda yuvenil hormon-
larını daşıyıcı-zülal ilə birlikdə hidroliz etmək qabiliyyətinə 
malik olan karboksilesterazaların spesifik sinfinə mənsubdur. 
Həşəratın inkişafı prosesində YHE-nin fəallığı beyinin NSH-i 
tərəfindən tənzim olunur. YHE-lər YH-ın deqradasiyasını hüce-
yrə genomunun tırtılın inkişafı proqramindan pupun proqramı-
na çevrilmədən əvvəl həyata keçirirlər. Həmçinin, puplaşmadan 
və yetkin fərdlərin çıxışından əvvəl metamorfozun gedişinə “ic-
azə vermək”lə bu prosesdə açar rolunu oynayırlar. 
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                          F Ə S İ L  II 
HƏŞƏRATLARDA FİZİOLOJİ PROSESLƏRİN 
  HORMONAL TƏNZİMİ   
Həşəratın postembrional inkişafını səciyyələndirən əsas 

xüsusiyyətlər: a) müəyyən ardıcıllıqda dövrlərin tsikliliyi, yəni 
fəal qidalanma, maddələrin toplanması, böyümə(qabıqdəyişmə) 
mərhələlərinin periodik olaraq dövrülüyü; b) bioloji təyinatına 
görə, inkişafın bir-birindən kəskin surətdə fərqlənən 2 mərhələ-
yə ayrılmasıdır. 

Birinci xüsusiyyətin nəticəsində həşəratlar postembrio-
nal inkişaf prosesində bir neçə yaş dövrünü keçirirlər və həmin 
dövrlər bir-birindən mitotik və epidermal hüceyrələrin sekretor 
fəaliyyətinə görə fərqlənir. İkinci fərqləndirici xüsusiyyətdə, iki 
mərhələdən birini sürfənin (və ya tırtılın) inkişaf dövrü təşkil 
edir. Sürfə mərhələsi (yumurtadan çıxdığı andan son yaşa qa-
bıqdəyişənə kimi) anatomik və morfoloji cəhətdən nisbi sabit-
liyə malik olan və orqanizmin böyümə prosesində bioloji kütlə-
sinin proqressiv dövrülüyü deməkdir. İkinci mərhələ, sürfənin 
(və ya tırtılın)son yaşa qabıqdəyişdikdən sonra pup fazasına 
metamorfozundan başlanır ki, həmin fazanın inkişafı yetkin 
fərdin, yəni imaqonun çıxışı ilə bitir. Pup mərhələsi, orqanizm-
də intensiv surətdə formalaşma proseslərinin getdiyi, yəni həm 
morfoloji, həm də daxili orqanlar sistemində köklü dəyişikliklə-
rin baş verdiyi dövrdür. 

Bəzi müəlliflər (Highnam, Hill,1977) metamorfozu, sür-
fənin ilk yaş dövründən yetkin fərdə qədər olan müddətdə baş 
verən ümumi dəyişkənlik kimi qəbul edirdilər. Novakın 
(Novak, 1966) fikrincə, metamorfozu – inkişafın tam və ya na-
tamam çevrilmə yolu ilə getməsindən asılı olmayaraq, sürfənin 
ilkin inkişaf mərhələsindən başlayaraq, baş verən imaginal dif-
ferensiasiya kimi qəbul etmək doğru deyil. Belə ki, yetkinləşmə 
prosesləri sürfə mərhələsi ilə əlaqədar olsa da böyümə, postem-
brional inkişafın müəyyən dövrlərinə aiddir: sürfə (və ya tırtıl) 
fazasının inkişafı zamanı və metamorfozun gedişi dövründə baş 
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verən qabıqdəyişmələrin arasında xarakter etibarı ilə ciddi 
keyfiyyət fərqləri mövcuddur. Əgər birinci variantda qabıqdə-
yişmə, əvvəldən mövcud olan sürfə strukturlarının ölçülərinin 
sadəcə olaraq, böyüməsi ilə nəticələnirsə ( bir yaşdan digərinə 
qabıqdəyişmə), ikincidə bu proses, əvvəl mövcud olmayan yeni 
toxuma və orqanların əmələ gəlməsi ilə müşayiət olunur (sür-
fə→imaginal, sürfə→pup, pup→imaginal qabıqdəyişmələr). 

Həşəratın qabıqdəyişməsini xarakterizə edən hadisələrin 
mürəkkəb ardıcıllığı, sürfənin (və ya tırtılın) həyatında baş ve-
rən bir növ qabıqdəyişmənin digəri ilə əvəz olunması kimi, za-
man daxilində bütün proseslərin ciddi koordinasiyası və sinxro-
nizasiyasıni tələb edir. Həmin sinxronizasiya isə həşəratın qabı-
qdəyişmə və metamorfozunun tənzimində mühüm rol oynayan 
neyroendokrin sistem tərəfindən həyata keçirilir.  

 
 
          II.1. Qabıqdəyişmənin tənzimi 
 
Həşəratın qabıqdəyişmə prosesi özlüyündə biokimyəvi, 

fizioloji və morfoloji dəyişikliklərin mürəkkəb ardıcıllığını əks 
etdirir. Bu dəyişikliklər nəticəsində epidermal hüceyrələr çoxa-
lır hüceyrələri deyil, həmçinin ektodermal mənşəli digər epite-
lial hüceyrələri də (stomodeum, proktodeum, traxeyaların inti-
ması, seqmentarası sternal əzələlər) əhatə edir. 

Qabıqdəyişmə hüceyrələrin fəallaşması ilə başlanır, bu 
zaman nüvələrin və mitoxondrilərin ölçüləri artır, sitoplazmada 
RNT-nin miqdarı çoxalır. Fəallaşmış hüceyrələr mitoz bölün-
məyə başlayır və bu zaman hüceyrələr kub şəklindən silindrik 
formaya çevrilirlər. Qabıqdəyişmənin sonrakı mərhələsində 
köhnə kutikulanın epidermisdən aralanması, apolizisi baş verir 
(şəkil 35). Həmin dövrdə epidermal hüceyrələrlə kutikula ara-
sında sərbəst məkan əmələ gəlir ki, əslində bunu əsl qabıqdəyi-
şmə (moulting) kimi qiymətləndirmək olar. Bu proses zamanı 
həmin məkana xüsusi dəri vəzilərinin ifraz etdiyi ekzuvial maye 
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ifraz olunur. Bu maye, bir müddət qeyri-fəal olur və köhnə 
kutikulanın alt qatlarının xitini və zülallarını həll etmək üçün 
vacibdir. 

 

Şəkil 35. Kutikulanın qenezisi. Ardıcıl fazalar (1-6), apolizis və yeni 
kutikulanın formalaşması (Gillot, 1980-ə görə):epi- epikutikula, ekz- 
ekzokutikula, end- endokutikula, enos- enositlər, prok- prokutikula, Şq- Şm-
idt qatı, ekz maye- ekzuvial maye 

 
Ekzuvial mayenin fəallaşması, yalnız epidermal hücey-

rələr tərəfindən lipoprotein tərkibli ekzuvial membran və yeni 
kutikulanın epikutikulyar qatı əmələ gəldikdən sonra baş verir 
(Delachambre, 1967). Fermentlərin təsiri altında köhnə kutiku-
lanın prokutikula və epikutikula qatlarının parçalanması, yeni 
prokutikulanın formalaşması eyni zamanda baş verir, bu prose-
sin sonunda ekzuvial maye rezorbsiya olunur. Ekzokutikulanın 
üst qatının qalıqları və epikutikulanın enzimatik yolla parçalan-
mayan hissəsindən ibarət olan ekzuvizl dərinin atılması (ekdy-
sis), təzə, lakin yumşaq, piqmentsiz kutikula əmələ gəldikdən 
sonra baş verir. Qabıqdəyişmə prosesi yeni kutikulanın melani-
zasiyası və sklerotizasiyası, həmçinin epikutikulanın “sement” 
və mum qatlarının ifrazı ilə bitmiş olur. 
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Həşəratda qabıqdəyişmə prosesi, həzm sisteminin mexa-
no- və xemoreseptorları, beyinin NSH-ı, PTV və hədəf toxuma-
lardan formalaşan mürəkkəb neyroendokrin zəncir tərəfindən 
tənzimlənir. 

Eksperimental yolla qansoran taxtabiti Rhodnius proli-
xus üzərində sübut olunmuşdur ki, həddən artıq qidanın qəbulu 
zamanı bağırsağın həcminin böyüməsi, bağırsaq divarının me-
xaniki reseptorlarına qıcıqlandırıcı təsir göstərir (Wigglesworth, 
1940). Yəqin ki, bu mexanizm, sürfələri qanla qidalanan digər 
həşərat növləri üçün də səciyyəvidir. Ola bilsin ki, bitki məşəli 
qida ilə qidalanan həşərat növlərində analoji mexanizm 
mövcuddur: udlağa qidanın düşməsi mexaniki qıcıqlanmaya, 
həzm məhsullarının hemolimfaya keçməsi isə kimyəvi 
qıcıqlanmaya səbəb olur (Novak,1966). 

Qıcıqlanma nəticəsində əmələ gələn sinir impulsu qarın 
sinir zənciri və ya frontal qanqliyanın konnektivi vasitəsilə baş 
beyinə, daha dəqiq desək, protoserebrumun medial NSH (pars 
intercerebralis) qrupuna ötürülür. Əldə edilmiş məlumatın qə-
bul olunduğu bu fazada qabıqdəyişmənin başlanmasını tənzim-
ləyən ikinci mexanizm işə düşür. Bu mexanizm, həşəratların 
həyat fəaliyyətində sirkad, yəni sutkaya yaxın bioloji ritmlə-
rinin ümumi tənzimi ilə əlaqədar olub, birlikdə beyinin PTTH-
nın ifrazının sinxronlaşmasını həyata keçirir. 

Eksperimental yolla bəzi həşərat növləri üzərində sübut 
olunmuşdur ki, istər metamorfozsuz (sürfə fazasında), istərsə 
də metamorfozla (pup və ya imaginal qabıqdəyişmə) gedən çe-
vrilmələr sutkanın müəyyən vaxtlarında baş verir. Qabıqdəyiş-
mənin vaxtını müəyyənləşdirən endokrin proseslərin sinxron 
şəkildə işə düşməsi növdən asılıdır və həşəratın ontogenezinin 
müxtəlif dövrlərində fərqli xarakter daşıyır (Truman, 1972; 
Truman et al.,1974; Fain, Riddiford,1975; Riddiford,1976). 

 Adətən konkret bir yaş dövründə PTTH-ın ifraz olun-
ması üzün çəkmir, impulsiv xarakter daşıyır və işıq-qaranlıq 
tsiklinin müəyyən vaxtlarında baş verir (şəkil 36). 
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Şəkil 36. Manduca sexta-da 250C və 12İ:12Q fotoperiodik rejimdə 4-
cü, 5-ci yaş sürfələr və sürfə-pup qabıqdəyişməsi prosesində endokri-
noloji tənsimin işə düşməsi (Riddiford, 1976-a görə) 

 
Manduca sexta-nın tırtıllarında 12 saat işıq və 12 saat 

qaranlıq (12İ:12Q) fotoperiodik rejimində son yaşdan əvvəlki 
mərhələdə PTTH-ın ifrazı, 4-cü yaşa qabıqdəyişmədən sonra 
ikinci gecədə həyata keçir. Hormonun ifrazının başlanması 
işığa həssas olan sirkad saat ilə (bioloji saat) tənzimlənir. Onu 
da qeyd etmək lazımdır ki, populyasiya daxilində tədqiqat apa-
rarkən qabıqdəyişmə vaxtının süni surətdə “düzəldilməsi”, fər-
dlərin yalnız bir hissəsində protorakotrop fəallığının artmasına 
səbəb olur. Bu artım, qabıqdəyişmənin ikinci gecəsinə təsadüf 
edir (şəkil 36).  Populyasiyanın digər hissəsində fəallığın analo-
ji artımı, sonrakı sirkad dövründə qeyd olunur və qaranlıq faza-
nın (3-cü gecə) əvvəlinə uyğun gəlir (Truman et al.,1974). 
Hormonun ifrazında üzə çıxan bu keyfiyyət fərqlilikləri onu 
sübut edir ki,  bu prosesin tənzimi yalnız fotoperiod vasitəsilə 
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deyil, əhəmiyyət kəsb edən digər mexanizmlər vasitəsilə də id-
arə olunur. Yəqindir ki, bu mexanizmlər sürfələrin (və ya tırtıl-
ların) qidalanma şəraiti və çəki artımı ilə sıx əlaqədardır. Fəal-
laşmış NSH-ın sekreti kardial sinirin (nervi corpora cardiaca 
I,II) budağını əmələ gətirən medial və lateral hüceyrə qrupla-
rının aksonları vasitəsilə kardial cisimlərə (c.c.) və ya başqa 
neyrohemal orqanlara keçib, hemolimfaya ifraz olunur. Hemo-
limfa vasitəsilə fəallaşdırıcı hormon, yəni protorokal (PTTH) 
və ya peritraxeal vəzilərə (ola bilsin ki, onların funksional 
analoqlarına) çatır, nəticədə, qabıqdəyişmə hormonu ekdizonun 
sintezi və ifrazı induksiya edilir. Ekdizon isə birbaşa hədəf to-
xumalara təsir etməklə, qabıqdəyişmədə iştirak edən silsilə dəy-
işiklikləri həyata keçirir. 

Çoxsaylı tədqiqatların nəticələri onu göstərir ki, 
həşəratlarda PTV-nin sekreti qabıqdəyişmə prosesinin başlan-
masında mühüm rol oynayır. Bu baxımdan, vəziləri çıxarılmış, 
yəni təcrid edilmiş fərdlərə fəal vəzilərin implantasiyası, ekdi-
zon və digər ekdisteroidlərin inyeksiyası üsulu ilə sürfəarası 
mərhələlərdə qabıqdəyişmələrin baş verməsini əks etdirən mə-
lumatlar əhəmiyyət kəsb edir (Slama et al.,1974; Truman et al., 
1974;Mitsui, Riddiford, 1976; Caruelle, Caruelle, 1978; Burov, 
1983; Kuliyeva, Aqamaliyev, 2004).  

Bir sıra tədqiqatların nəticələrinə görə, qabıqdəyişmənin 
əsas komponentləri olan α- və β-ekdizonlar müxtəlif funksional 
xüsusiyyətlərə malikdirlər (Clever et al., 1973). Belə bir fikir 
irəli sürülür ki, ekdizonun bu iki formasının hüceyrələrdə həd-
əfləri müxtəlifdir; ona görə də normal qabıqdəyişmə yalnız α- 
və β-ekdizonlar bir yerdə olduqda baş verə bilir. 

Onu da qeyd etmək lazımdır ki, ekdizonun hər iki for-
ması, əsasən qabıqdəyişmə prosesinin özünü deyil, yalnız apo-
lizisi işə salırlar (Hinton, 1973). Məlum olmuşdur ki, ekdizon-
un yüksək dozaları (5-10 dəfə normadan artıq) ekdizisin başlan-
masını tormozlayır və prosesi tamamilə aradan qaldıra bilir 
(Williams,1968; Slama et al.,1974; Slama, 1980). Tütün haf kə-
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pənəyinin kutikulasının sintezi də apolizis vaxtı analoji yolla β-
ekdizon tərəfindən induksiya olunur. Lakin aşkar olmuşdur ki, 
sonrakı 60 saat ərzində kutikulanın daha intensiv şəkildə çök-
məsi, yəni sintezi ekdizon tərəfindən deyil, beyin və piy cismi-
nin ifraz etdiyi naməlum amillərdən asılı olur (Wielgus, Gilbert, 
1978). 

Qabıqdəyişmə hormonunun sintezi bilavasitə PTTH-ın 
ifrazından sonra başlanır və skotofazada, yəni qaranlıq fazada 
(fitofaza işıqlı fazadır) həyata keçir. Bu zaman sintez prosesi 12 
saat davam edir və sutkanın fitofazasının başlanması ilə bitir. 
Qabıqdəyişmə hormonunun uzun müddət titrinin yüksək olma-
sına səbəb, bədənin ayrı-ayrı hissələrində epidermisin hormona 
qarşı həssaslığının müxtəlif vaxtlara təsadüf etməsidir.  

Həşəratın müxtəlif inkişaf mərhələlərində, QH və 
PTTH-ın ifrazolunma dövrı başlandıqdan sonra, baş ilə döş na-
hiyyələri arasına liqaturani qoymaqla, yəni vəziləri təcrid etmə-
klə, natamam qabıq örtüyünə malik olan fərdləri əldə etmək 
olar. Belə həşəratların qarın nahiyyəsində epidermisin bir hissə-
si aralanır və yeni kutikula sintez olunur. Digər hissəsi isə köh-
nə kutikulalı qalır (Fukuda, 1944; Burov, 1983). İzolə edilmiş 
qarıncığa da ekdizonun inyeksiyası eyni nəticəni əldə etməyə 
imkan verir (Sehnal, 1972; Sehnal, Granger, 1975). Manduca 
sexta-nın 4-cü yaş tırtılları üzərində aparılan təcrübələrin nə-
ticəsində 5-ci qarıncıq buğumunda epidermisin ayrı-ayrı his-
sələrində qabıqdəyişmənin gedişində aşkarlanan steriotipik 
əlamətlər belə olmuşdur: yalançı ayaqların qarmaqları→yalançı 
ayaqlar→ventral medial xətt→interseqmental zona→dorsal və 
lateral intraseqmental epidermis. Məlum olmuşdur ki, 5-ci yaşa 
qabıqdəyişmə zamanı qarıncıq seqmentinin epidermisi tam şə-
kildə tırtıl kutikulasını ifraz etməsi üçün azı 4 saat vaxt keçmə-
lidir (Truman et al., 1974). 

Morohoşi və Şimada (Morohoshi, Shimada, 1975) tut 
ipəkqurdu tırtılları üzərində apardıqları təcrübələrlə sübut et-
mişlər ki, bu növün 4-cü yaş tırtıllarında ekdizonun titri uzun 
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müddət yüksək səviyyədə qalır: hormonun titri ikinci gündən 
üçüncüyə qədər artır və sonradan 5-ci yaşa qabıqdəyişməyə 12 
saat qalmış kəskin azalır, tədricən sıfra enir. 

Həşəratın postembrional inkişaf dövründə QH-ın dina-
mikası əhəmiyyətli dərəcədə tərəddüd edir. Bir qayda olaraq, 
hormonun ən yüksək titri hər yaşın ikinci yarısında, ekdizisə 2-
3 gün qalmış qeyd olunur və bu zaman pik bilavasitə apolizis-
dən əvvəl əmələ gəlir (Gande et al., 1980). Əldə olan məlumat-
lardan görünür ki, QH-ın minimal titrinin dövrü müxtəlif həşə-
rat növlərində fərqlidir: Dermestes maculatus sürfələrində son 
yaşa qabıqdəyişmədən əvvəl, Blattella germanica sürfələrində 
həmin yaşda 24 və 60 saatlar arasındakı dövrdə qeydə alınmış-
dır (Slama, 1980; Masner et al.,1976). 

Qabıqdəyişmə hormonunun ifrazolunma müddəti 2-ci, 
3-cü və 4-cü yaş sürfələrdə oxşar olduğu halda, 5-ci yaş sürfə-
lərdə kəskin surətdə fərqlənir ki, bu, metamorfoza hazırlıq ilə 
bağlı olur. Bu zaman hormonun bir neçə piki qeydə alınır və 
sonradan azalma baş verir. Lakin bəzi müəlliflər (Morgan, Po-
ole, 1976; Böhm, 1979;Gande et al.,1980) bir qədər fərqli nəti-
cələr əldə etmişlər. Belə ki, S.gregaria-da 5-ci yaşın dördüncü 
günü bir pik qeydə alındığı halda, həmin obyeklə işləyən digər 
müəlliflər (Morgan, Poole, 1976) bu pikdən əvvəl formalaşan 
(5-ci yaşa qabıqdəyişmənin birinci günü) digər artımları da aş-
kar etmişlər. Bu halı QH-ın Hemimetabola və Holometabola-da 
müxtəlif titrə malik olması ilə izah edirlər: birincilərdə hormo-
nun miqdarı 1 000-dən 10 000 nq/ml hemolimfaya bərabər ol-
duğu halda, ikincilərdə 900-dən 1 400 nq/ml hemolimfaya təş-
kil edir. 

Hər bir qabıqdəyişmə prosesinin sonunda ekzuvial dəri 
atılır, ekdizon və bursikonun nəzarəti altında yeni kutikulanın 
sklerotizasiyası və melanizasiyası baş verir. Bu proseslər, beyin 
və qarın sinir zəncirinin neyrohemal orqanlarının (perisimpatik 
orqanlar) ifraz etdiyi neyrohormonlar tərəfindən tənzimlənir. 
Belə ki, bir çox növlərdə ekzuvial dərinin atılması prosesi ekdi-
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zonun olduqca aşağı titrlərində və ya tamamilə olmadığı şərait-
də, beyinin NSH-ın sintez etdiyi neyrohormonlar tərəfindən 
tənzimlənir. Ekzuviy atıldıqdan sonra kutikulanın sklerotizasi-
yası və melanizasiyası həyata keçir. Ekdizonun bu prosesdə ro-
lu, sklerotizasiyanın agentləri olan fenollar və xinonların sinte-
zində iştirak edən fermentləri fəallaşdırmaqdır. Bursikon isə 
qarın sinir zəncirinin qanqlilərində sintez olunur və həmin dü-
yünlərdə (və ya perisimpatik ventral orqanlarda) qeyri-fəal 
halda qalır, hemolimfaya ifraz olunur, yalnız bundan sonra 
burada, bilavasitə qabıqdəyişmədən sonra,  fəallaşır. Belə bir fi-
kir irəli sürülür ki, bursikon kutikulanın sklerotizasiya və piq-
mentasiya proseslərindən başqa, endokutikulanın toplanması 
sürətini, kutikulanın dehidrotasiyası və digər proseslərin gedişi-
ni də tənzimləyir (Fogal, Frankel, 1969;Vinsent, 1971). 

 
            II.2. Metamorfozun tənzimi 
 
Həşəratın sürfə(və ya tırtıl) fazasında müşahidə olunan 

qabıqdəyişmələr yuvenil hormonlarının (YH) dəyişkən, lakin 
daima yüksək olan titrinin fonunda baş verir. Sürfələrin son ya-
şı müstəsna olmaqla, bütün digər yaş dövrlərində inkişaf boyu 
YH-ın titri yüksək olur. Bu xüsusiyyət həşərat sinfinin demək 
olar ki, bütün qruplarına xasdır və bu, YH-ın vaxtsız baş verə 
biləcək imaginal differensiasiyanın qarşısını almaq qabiliyyəti 
ilə bağlıdır. Sürfə (və ya tırtıl) mərhələsinin inkişafı boyu YH-
ın fəallığının mütləq səviyyəsinin və bir yaşdan digərinə keçid 
zamanı dəyişilməsinin xarakteri, irsiyyətdə möhkəmlənmiş, hə-
kk olunmuş bir əlamətdir. Belə ki, Morohoşi (Morohoshi,1969) 
tut ipəkqurdu Bombyx mori üzərində apardığı tədqiqatlarla sü-
but etmişdir ki, bu növün ayrı-ayrı rasalarına (yarımnövlərinə) 
nəsillərin sayı, tırtıl fazasında qabıqdəyişmələrin sayına görə 
fərqliliklər xasdır. Həmin rasalarda bir tırtıl yaşından digərinə 
qabıqdəyişmə zamanı YH-ın fəallığının tədricən azalması ten-
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densiyasının fonunda, həm hormonun ilkin mütləq səviyyəsinə, 
həm də azalma sürətinə görə fərqliliklər aşkarlanmışdır. 

Məlum olmuşdur ki, kiçik sürfə yaşlarında (I-III) beyini 
və əlavə cisimləri, yəni corpora allata vəzilərinin fəallığı mütləq 
səviyyədə ən yüksək olan və böyük yaşlara (IV-V)keçid zamanı 
bu səviyyə çox tez enən rasalarda, adətən 3-4 qabıqdəyişmə pr-
osesi qeydə alınır. Halbuki, corpora allata vəzilərinin fəallığı 
çox aşağı olan, lakin sürfə fazası boyu səviyyəsi tədricən, zəif 
enən rasalarda 5 sürfə qabıqdəyişməsi (cəmi 6 yaş) baş verir. 
Tut ipəkqurdu Bombyx mori-də beyin→corpora allata sistemi-
nin sekretor fəaliyyətinin tənzimi həm IV autosom xromosom-
un genləri, həm də cinslə bağlı olan genlər tərəfindən həyata 
keçir. Sürfə (və ya tırtıl) mərhələsində YH ilə QH-ın titrlərinin 
tsiklik tərəddüd etməsini, bir çox növlərdə aşkar olunmuş və  
bunu sürfə mərhələsinə xas olan proqressiv əlamətlərlə izah 
edirlər. Adətən müxtəlif təbiətli və bir-birindən asılı olmayan 2 
tip sürfə əlamətərinin differensiasiyası fərqləndirilir: 1) proq-
ressiv inkişaf edən sürfə əlamətləri; 2) sürfə→pup→ imaginal 
metamorfozlarla bağlı olan əlamətlər. Birinci tip əlamətlər 
yalnız YH-ın yüksək titrinin olduğu şəraitdə qeydə alınır və 
ifraz olunan QH-ın miqdarı, ifrazolunma vaxtı ilə tənzimlənir. 

Bəzi müəlliflərin (Novak,1966;Highnam,Hill,1977) fik-
rincə, sürfə differensiasiyası daha yaxşı ilkqanadsızlarda (Apte-
rygota) və inkişafı natamam çevrilmə yolu ilə gedən həşərat-
larda ifadə olunmuşdur. Müəyyən edilmişdir ki, buna səbəb, 
böyüyən orqanizmə nisbətən corpora allata vəzilərinin zəif tem-
plə böyüməsi və nəticədə, sürfənin inkişafı zamanı YH-ın titri-
nin azalmasıdır. Sürfənin inkişafı dövründə proqressiv differen-
siasiya dedikdə, görünür ilk növbədə, iki prinsipial təzahürü 
fərqləndirmək lazımdır: 1) “provizor orqanlar” adlandırılan ti-
pik sürfə əlamətləri nəzərdə tutulur ki, bu zaman QH bir tənzi-
mləyici kimi əsas rol oynayır; 2) Apterygota və ya Hemimeta-
bola sürfələrində bir proqressiv təzahür kimi, imaginal əlamət-



 113 

lərin formalaşmasıdır ki, bu prosesdə YH-ın titrinin ardıcıl sur-
ətdə azalması mühüm rol oynayır. 

Həşəratın inkişafının hansı yol ilə getməsindən asılı ol-
mayaraq, metamorfozla müşayiət olunan qabıqdəyişmələr (sür-
fə→imaginal, sürfə→pup və ya pup→imaginal), sürfənin (və 
ya tırtılın) bir yaşdan digərinə qabıqdəyişməsindən onunla fərq-
lənir ki, bu proseslərdə ya YH-ın titri olduqca aşağı səviyyədə 
olur, ya da tamamilə olmur. Uzun müddət belə bir fikir hökm 
sürmüşdür ki, sürfə dövrü üçün xarakterik olan YH-ın yüksək 
titri, sürfənin (və ya tırtılın)  bir yaşdan digərinə qabıqdəyişmə-
sini müəyyənləşdirir; YH-ın titrinin əhəmiyyətli dərəcədə azal-
ması, hətta “izlər” səviyyəsinə enməsi sürfə→pup, tamamilə 
orqanizmdə olmaması isə sürfə→imago və ya pup→imago qa-
bıqdəyişməsinə gətirib çıxarır. 

Sürfə mərhələsinin sonunda pupa çevrilmədən öncə yu-
venil hormonunun titrinin kəskin azalması və imagoya meta-
morfoz edən zaman tamamilə yox olması 2 yolla tənzimlənir: 
1) beyin tərəfindən stimuləedici sinir və neyrosekretor im-
pulsların dayandırılması və ya corpora allata vəzisinin fəallığını 
ingibirləşdirən impulsların daxil olması nəticəsində hormonun 
sintezi və ifrazının tormozlanması yolu ilə; 2) spesifik ferment-
lər sisteminin, yəni YH-esterazanın təsiri altında artıq ifraz ol-
unmuş hormonun parçalanmasının sürətlənməsilə (Weirich et 
al., 1973;Vince, Gilbert, 1977;Sparks et al., 1979).  Görünür ki, 
həşəratın növündən asılı olaraq, əlavə cisimlərin (c.a.) fəallaş-
ması və inaktivləşməsi mexanizmlərində fərqliliklər mövcud-
dur ki, müxtəlif qruplarda həmin mexanizmlər filogenetik uy-
ğunlaşmalardan asılı olur. Lakin buna baxmayaraq, əlavə cisi-
mlərin (c.a.) fəallığının tənzimlənməsi sxemi dəyişilməz qalır 
(Burov, 1983). Bu sxemə görə, corpora allata vəziləri, hemoli-
mfa və ya sinirlər vasitəsilə çatdırılan fəallaşdırıcı, yaxud ingi-
birləşdirici stimullar vasitəsilə tənzimlənir. 

Bununla belə, həşəratın yuvenil hormonunun ifrazını da-
yandırmaq və orqanizmdən xaric etmək vaxtını necə müəyyən-
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ləşdirdiyi məlum deyil. Bir çox alim müxtəlif həşərat növləri 
üzərində tədqiqatlar aparmış və nəticələri ilə sübut etmişlər ki, 
orqanizmin hormonal vəziyyətini məqsədyönlü şəkildə dəyiş-
məklə, corpora allata vəziləri normal fəaliyyət göstərən əlavə 
tırtıl yaşlarını əldə etmək olar.  

Deməli, həşəratlar metamorfozun başlanması üçün vacib 
olan qabıqdəyişmələrin sayını “ölçən” mexanizmlərə malik de-
yillər, ona görə də orqanizmin böyümə dərəcəsini başqa yolla 
müəyyənləşdirirlər. Sübut olunmuşdur ki, həşəratın bədən 
ölçüləri maksimal səviyyəyə çatdıqda, vəzilər fəaliyyətə 
başlayır və növbəti qabıqdəyişmə metamorfozla nəticələnir. 
Manduca sexta –nın 3-cü və 4-cü yaş tırtıllarını fasiləli aclıq 
şəraitində bəsləməklə, müəyyən edilmişdir ki, onlar ciddi fiksə 
olunmuş tırtıl yaşına malik deyillər. “Tırtıl→tırtıl” tipli 
qabıqdəyişmələrin sayı orqanizmin tələb olunan “hədd 
ölçüləri”nə çatana kimi davam edir (Nijhout, 1975a,b, 1998). 
Bu növ üçün həmin hədd (“kritik astana”), yəni  “birinci kritik 
ölçü”, tırtılın baş kapsulasının 5,1 mm-ə bərabər olmasıdır. 
Başın ölçüsü bu göstəriciyə müvafiq gələndə tırtılın çəkisi 0,6 q 
yaxın olur. Yalnız bu ölçü və çəkiyə çatmış tırtıllar, növbəti 
qabıqdəyişmədən sonra metamorfoza hazır olurlar, yəni son 
tırtıl yaşına qabıq dəyişə bilirlər. Əgər qabıqdəyişmədən əvvəl 
baş kapsulasının ölçüsü 5,1 mm-dən kiçik, çəkisi isə 0,6 q-dan 
az olarsa, qabıqdəyişmədən sonra corpora allata vəziləri 
inaktivləşmir və tırtıllar qidalanma, böyüməni adi tırtıl tipinə 
görə davam etdirirlər (şəkil 37). 

Lakin “birinci kritik ölçü” tırtıla yalnız metamorfoza da-
xil olma imkanı verir. Tırtılın sonrakı aqibəti və əldə olunmuş 
bu imkanın reallaşması, davam edən böyümə və qidalanma pro-
sesləri ilə müəyyənləşir. Tırtıl→pup qabıqdəyişməsinə yalnız 
“ikinci kritik çəkiyə” (5 q) çatmış tırtıllar qadir olur və onlar 
c.a. vəzilərin inaktivləşməsi siqnalını alırlar (Nijhout, Williams, 
1974 a; Riddiford, 2011). Müəlliflər həşərata ölçülərini “qiym-
ətləndirməyə” imkan verən siqnalın, yəni daxili impulsun oldu-
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ğunu qeyd  edərkən belə bir fikir irəli sürmüşlər ki, bunlar kri-
tik dərəcədə qıcıqlanmış mexanoreseptorlar ola bilər. 

 

Şəkil 37. Manduca sexta tırtıllarının metamorfozun başlanma vaxtını 
müəyyənləşdirən sxem (Williams,1976-a görə):roma rəqəmləri və 
düz xəttlə- standart laboratoriya şəraitində bəslənən tırtılların yaşı; 
ərəb rəqəmləri və qırıq xəttlə-periodik olaraq ac qalan tırtıllar. 
Horizontal xətt- inkişafı bitirmək üçün lazım olan baş kapsulasının 
kritik ölçüsü. P-pup. Absis oxu –zaman (t); ordinat oxu-baş kapsula-
sının ölçüsü, mm   

 
Bu zaman həşəratın allometrik böyüməsi, ölçülərinin kr-

itik göstəricilərə yaxınlaşması, daxili siqnalın işə düşməsinə 
səbəb olur. Nəticədə, mürəkkəb neyroendokrin zəncirin işə düş-
məsi, əlavə cisimlərin, yəni c.a. vəzilərinin fəallığının dayanm-
asına gətirib çıxarır. Həmin reseptorların təsiri altında ventral 
hissədə yerləşən mənbədən beyinə təsir edən “ingibitor” ifraz 
olunur (Williams, 1976). Həmin ingibitorun təsiri altında beyin-
in NSH-i corpora allata vəzilərini stimulə edən amil, allatotro-
pinin sekresiyasını dayandırıb, protorakal vəziləri ingibirləşdi-
rən amil, allatohibinin ifrazını gücləndirir.  

Əlavə cisimlərin sekretor fəaliyyəti dərhal dayanmır, tə-
dricən azalır və 1,5-2 günə kimi davam edir. Bu müddət ərzində 
tırtıllar qidalanır və puplaşmanın ilk əlamətləri görünənə qədər 
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çəkilərini 4-5 q artırırlar. Hemolimfadan YH-ın yoxolma anı 
xronoloji olaraq, beyinin PTTH-ın birinci porsiyasını ifraz etdi-
yi vaxt ilə üst-üstə düşür, yəni son yaşın 4-5-ci günlərinə təsa-
düf edir. Bundan sonra, peritraxeal vəzilər, tırtılların 
davranışını əhəmiyyətli dərəcədə dəyişən QH-ı ifraz etməyə 
başlayır. Onlar qidalanmağı dayandırır, 12 saat ərzində 
bağırsağı boşaldır və “azan” fazaya keçirlər. 

Ekdizonun az miqdarda olsa da ifraz olunması, pup 
kutikulasının formalaşmasına gətirib çıxarmasa da epidermal 
hüceyrələrin, həmçinin metamorfoz prosesində dərin dəyişik-
liyə uğrayan imaginal disklərin hüceyrələrinin dəyişilməsində 
müstəsna rol oynayır. Bu zaman epidermal hüceyrələr, YH-ın 
iştirakından asılı olmadan, ekdizonların təsiri altında sürfə kuti-
kulasını ifraz edə bilmirlər, yalnız pupun kutikulası cintez olu-
nur (Truman et al.,1974; Nijhout, 1976; Riddiford, 1976)(şəkil 
36). Pup kutikulasının ifrazı, PTTH və ekdizonun ikinci dəfə 
sekresiyasından sonra qeydə alınır ki, bu, tütün haf kəpənəyin-
də 2 gündən sonra, yəni 1-ci pik əmələ gəldikdə baş verir və sü-
rəkli olur. Pup kutikulasının formalaşma prosesi 3 gün çəkir ki, 
həmin müddətdə ekdizonun yüksək titri dəyişməz qalır, miqda-
rın kəskin azalması, pupa qabıqdəyişmədən dərhal sonra müşa-
hidə olunur. 

Nəticələrdən görünür ki, əgər PTTH və QH-ın 1-ci piki 
yuvenil hormonunun titrinin aşağı səviyyədə olsa belə hələ 
aydın şəkildə müşahidə edilən fonunda, həmin hormonların 2-ci 
piki yəqindir ki, müxtəlif növlərdə YH-ın ya çox yüksək 
qatılığında, ya da tamamilə olmadığı bir şəraitdə aşkarlana 
bilər. Bir sıra pulcuqqanadlılarda ekdizonun 1-ci pikindən sonra 
bağırsaq boşalan və QH-ın 2-ci pikindən öncə baş verən 
“gözcüklərin daxilə çəkilməsi”dövrlərində yuvenil hormonunun 
iştirakı vacibdir (Williams,1961; Kiguchi, Riddiford, 1978). 

Maraqlıdır ki, bu dövrdə epidermal hüceyrələrin sonrakı 
inkişafına heç bir təsir göstərməyən (çünki onların yenidən pro-
qramlaşması artıq baş vermişdir) yuvenil hormonunun ingibir-
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ləşdirici effekti, imaginal hüceyrələrin üzərində aydın şəkildə 
biruzə verir. Allatektomiya yolu ilə süni surətdə YH-ın olma-
ması imaginal disklərin bəzilərində və imaginal sələflərində 
(mürəkkəb gözlər, ağız arxası, qanadlar) vaxtından əvvəl differ-
ensiasiyanın başlanmasına səbəb olur. Bu zaman imaginal əla-
mətlərin müəyyənləşməsinin qarşısını yalnız ekzogen yuvenil 
hormonu və ya onun analoqu ilə inyeksiya vasitəsilə aradan 
qaldırmaq olar. Birbaşa təyinat və hesablamalarla tırtılların he-
molimfasında YH-ın titri “azan” mərhələdə 0,6-3,0 nq/ml (yəni 
2∙10-9) təşkil etdiyi müəyyənləşmişdir. Bu zaman YH-esteraza-
nın fəallaşması nəticəsində pupqabağı mərhələnin 1-ci günü 
hormon tezliklə metabolizmə uğrayır. Bu məlumatlardan görü-
nür ki, həşəratın epidermisini formalaşdiran hüceyrələr və ima-
ginal strukturların hormonal tələbləri eyni deyil. 

Beləliklə, həşəratın toxumalarının differensiasiyası və 
metamorfoza hazırlıq dövrünün formalaşmasında son sürfə yaş-
ının ilkin mərhələsi müstəsna rol oynayır. Digər sürfə mərhələ-
lərindən fərqli olaraq, son yaş dövründə QH-ın sekresiyası iki-
mərhələli olur və YH-ın miqdarı kəskin surətdə azalır. Bu qa-
nunauyğunluq, inkişafı tam və natamam çevrilmə yolu ilə ge-
dən bütün növlərə xasdır. 

Hazırda yuvenil hormonlarının metamorfozun gedişində 
rolu Piefonun (Piepho,1951 sitat:Burov,1983) modifikasiya ed-
ilmiş klassik nəzəriyyəsi ilə izah olunur. Bu nəzəriyyəyə görə, 
tırtılın→tırtıla (və ya sürfənin→sürfəyə) qabıqdəyişməsi YH-ın 
yüksək qatılığı şəraitində gedir. Tırtılın ( və ya sürfənin)→pupa 
qabıqdəyişməsi zamanı bu hormonun qatılığı azalır; pupun-
→imagoya (həmçinin Hemimetabola-da sürfənin→imagoya) 
qabıqdəyişməsi YH-ın tamamilə olmadığı şəraitdə həyata keçir. 

Metamorfozun molekulyar mexanizmlərini və YH-ın tə-
sirini araşdıran tədqiqatçılar (Fain, Riddiford, 1975; Schooley 
et al.,1976; Varjas et al.,1976; Yagi,Kuramochi,1976; Hsiao, 
Hsiao,1977) bu fərziyyəyə əsaslanırlar. Belə ki, pulcuqqanad-
lıların bir sıra nümayəndələrində tırtıl fazasının son yaş mərhə-
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ləsində YH-ın miqdarının müəyyənləşməsi prosesində həmin 
qanunauyğunluqlar öz təsdiqini tapmışdır – yuvenil hormonun-
un miqdarı tırtıl→pup metamorfozundan əvvəl 0,1-dən 10 
nq/ml arasında dəyişsə də praktiki olaraq, tam şəkildə yox ol-
mur. Məsələn kütlənin fraqmentar analizi yolu ilə ağ kəpənək 
Pieris brassicae tırtıllarında YH-ın bir neçə pik (artım) əmələ 
gətirdiyi üzə çıxmışdır(şəkil 38) (Mauchamp et al., 1979). 

 
 
 

Şəkil 38. Pieris brassicae-
nin son yaş tırtıllarında YH-
1 və  20-OH-ekdizonun titri-
nin dinamikası (Mauchamp 
et al.,1979-a görə): Oxlar-
YH-esteraza fəallığının piklə-
ri.Solda düz xəttlə YH-1; sağda 
ştrixlənmiş xəttlə 20-OH-ekdi-
zonun miqdarıi 

 
 
 
 
Yuvenil hormonu 

praktiki olaraq, ekdizon-
ların 2-ci piki görünən zaman yox olur və farat puplarda yaşın 
sonunda yenidən görünür. Bu hal kələm sovkası, arı odlucasın-
da da aşkarlanmış və ilkin mərhələdə, imaginal differensiasi-
yanın qarşısını alan kimi qiymətləndirilirdi. Sonradan (Lafont et 
al., 1977) sübut olundu ki, bu dövrdə artıq həm epidermal hü-
ceyrələr, həm də imaginal disklərin hüceyrələri YH-a qarşı həs-
saslığını itirmiş və pup inkişafına yenidən proqramlaşma prose-
si bitmiş olur.  

Kumaran (Kumaran, 1976) qızıl kəpənək Galleria mel-
lonella-nın müxtəlif yaşda olan tırtıllarının epidermal toxuma-
larının ayrı-ayrı hissələrinin transplantasiyasına dair təcrübələri 
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sübut etmişdir ki, tırtılların bədənində toxumaların kom-
petensiyalarının yenidən proqramlaşması zamanı YH iştirak et-
mir. Müəllif metamorfozun hormonal tənzimi mexanizminə da-
ir özünün fərziyyəsini  irəli sürmüş və göstərmişdir ki, Holo-
metabola-da sürfə epidermal hüceyrələri üç deyil, iki inkişaf 
yoluna malikdirlər: sürfə və pup. Pup və ya imaginal genlərin 
ekspressiyasını təmin edə biləcək pupun epidermal hüceyrələ-
rinin sonrakı inkişafı 2 yol ilə gedir (şəkil 39). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Şəkil 39.Həşəratda YH tərəfindən metamorfozu tənzimlənməsini iz-
ah edən “ardıcıl seçmə” modeli (Kumaran, 1976-a görə):E-ekdizon 

 
Yuvenil hormonunun iştirakı ilə tırtıl hüceyrələrində 

tırtıl kutikulasının (pup hüceyrələrində isə pupun kutikulasının) 
sintezinə cavabdeh olan genlər işə qoşulur. YH-ın olmadığı şə-
raitdə müvafiq olaraq, pup və imaginal genlər qoşulmuş olurlar. 

Təqdim olunan bu fərziyyəni səciyyələndirən əsas xüsu-
siyyət ondan ibarətdir ki, metamorfozda hər qabıqdəyişmədə 
sonrakı inkişaf üçün üç deyil, iki yol vardır və hədəf hüceyrə-
lərin “sələfdən” və onun inkişafının pillələrindən seçmə asılılı-
ğının olmasıdır. Təcrübələrin nəticələrindən görünür ki, pup fa-
zası ötürülüb, dərhal imaginal inkişaf baş verə bilməz. Səbəb 
“ardıcıl seçmə” fərziyyəsi ilə izah olunur və bu, digər pulcuq-
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qanadlı Manduca sexta üzərində aparılmaş təcrübələrlə də təs-
diqlənmişdir.  

Fayn və Riddiford (Fain, Riddiford, 1975; Riddiford, 
1976) göstərmişlər ki, bu növün son yaş tırtıllarında qidalanma 
dövründə YH-ın titri ardıcıl olaraq, qabıqdəyişmədən dərhal so-
nra 6 nq/ml-dən 0,8 nq/ml-ə enir və birinci kritik yaşa çatana 
qədər müəyyən oluna bilməyən səviyyəyə çatır, yəni ekdizonun 
1-ci pikinə müvafiq gələn dövrdə səlahiyyətli (kompetensiyalı) 
toxumaların yenidən proqramlaşması həyata keçirilir. Həmçi-
nin, tırtıl imkanlarını hələ özündə saxlamış epidermisin 24-
saatlıq ekspozisiyası (1 mkq/ml β-ekdizonun iştirak etdiyi YH-
sız şərait) onun inkişafının yenidən proqramlaşması ilə nəticə-
lənir. Bu zaman epidermisin son yaşdan əvvəlki mərhələdə 
tırtılın bədəninə implantasiya olunması, sonrakı qabıqdəyişmə-
də pup kutikulasının əmələ gəlməsinə səbəb olur. Lakin tərkibi-
ndə β-ekdizon və YH-1 (5 mkl/ml) olan mühitdə epidermisin 
analoji inkubasiyası hüceyrənin imkanlarını dəyişmir və müva-
fiq implantasiyadan sonra tırtılın→tırtıla qabıqdəyişməsinə sə-
bəb olur. 

Yuvenil hormonunun təsirinin kəmiyyət xarakteristikası-
nı (təbii trans-, trans-,sis-izomer YH-1) formalaşdiram zaman 
müəlliflər belə nəticəyə gəlmişlər ki, sınaqdan çıxarılmış həşə-
ratların yalnız yarısında cavab reaksiyası 3∙10-7M qatılıqda mü-
şahidə edilir, yəni 50% fərdlərdə qabıqdəyişmə zamanı yenidən 
tırtılın kutikulası əmələ gəlir. Aşağı dozalar (2∙10-8M) 50% 
fərdlərdə qarışıq, tırtıl-pup əlamətlərinin əmələ gəlməsinə səbəb 
olur. Bu dozirovka, tırtılın 4-cü yaşdan 5-ci yaşa qabıqdəyişmə-
si zamanı hormonun hemolimfada olan titri qədərdir (Fain, 
Riddiford, 1975). Bu tədqiqatların nəticələri YH-ın qatılığına 
dair “astana” (həddi) barədə təsəvvürlər verir. Yəni həmin hədd 
hüdudlarında aydın şəkildə tırtıl→pup metamorfozu dövründə 
hormonun bioloji təsiri görünür. Eyni zamanda bu məlumatlar, 
sübut edir ki, bədənin müxtəlif nahiyyələrində epidermal hü-
ceyrələrin inkişaf proqramının yenidən proqramlaşması eyni 
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vaxtda baş vermir. Yenidən proqramlaşma vaxtında mövcud ol-
an fərqliliklər müxtəlif orqan və toxumaların hüceyrələrində də 
aşkarlanmışdır. Belə ki, Hyalophora cecropia  ipəkqurdu 
tırıtllarına son yaşda inkişafın müxtəlif dövrlərində ekzogen 
YH-ın vurulması, epidermal hüceyrələrin yenidən proqramlaş-
ması prosesinin qidalanmanın axırında baş verdiyini göstərmiş-
dir. Bu zaman daxili orqanlarda (həzm sistemi, əzələ, cinsi və-
zilər) yenidən proqramlaşma bağırsaq traktı təmizləndikdən so-
nra qeydə alınmışdır (Willis,1969; Riddiford,1972,1975). Adət-
ən YH-esteraza hemolimfada, sürfə epidermisi pupun əlamətlə-
rini ifadə etməmişdən əvvəl qeyd olunur, yəni yenidən proq-
ramlaşmadan bilavasitə əvvəl görünür. Esteraza fəallığı farat 
puplar formalaşana kimi qalır, YH-ın piki əmələ gəlmədən ön-
cə YH-esterazanın fəallığı enir və yenidən, yalnız ekdizonun 
miqdarı kəskin surətdə artdıqda yüksəlir. 

Pup→imago metamorfozunun hormonal tənzimi  nisbə-
tən zəif tədqiq olunmuşdur. Müəlliflərin çoxusu belə nəticəyə 
gəlmişlər ki, pup-imago differensiasiyası dövründə YH olmur 
və edizonun titrinin dinamikası birpikli olur. Adətən bu cür də-
yişilmə pulcuqqanadlılarda baş verir (Calpodes ethlius, arı od-
lucası, pambıq sovkası, un xırıldaq böcəyi, bal arısı) (şəkil 40). 
Bununla belə, Pieris brassicae və Stomoxis calcitrans növlərin-
də pup mərhələsinin əvvəlində aydın görünən ekdisteroidlərin 
piki qeydə alınmışdır. Belə ki, Stomoxis calcitrans-ın pupların-
da 20-hidroksiekdizonun 2 piki qeyd olunmuşdur: 1-ci puplaş-
madan 4 saat sonra, 2-ci 2-3-günlük puplarda (O'Neill et al., 
1977). Sonralar məlum olmuşdur ki, bu piklərin əmələgəlmə 
vaxtı ilə xitinin formalaşma intensivliyi arasında bilavasirə əla-
qə mövcuddur (Mayer et al.,1979). 

Metamorfozun gedişində iştirak edən və əsas hormonlar 
hesab olunan YH və ekdizonu qarşılıqlı təsirin xarakterinə görə 
antoqonist hesab edirlər. Bununla belə qarşılıqlı modifikasiya-
edici və ya sinergiq təsir barədə də məlumatlar vardır, hətta bir 
hormonun digərinin spesifik funksiyalarını imitasiya edilməsi 
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imkanları da göstərilir. Məsələn, Samia cynthia və T.molitor 
pupları üzərində aparılmış tədqiqatlar nəticəsində aşkar edil-
mişdir ki, ekzogen ekdizonun yüksək dozaları yuvenilizasiya 
effektinə malik olub, ikinci dəfə pupların əmələ gəlməsinə 
səbəb olmuşdur (Socha, Sehnal, 1972). 

 
Şəkil 40. Müxtəlif 
növlərdə pup inkişaf 
mərhələsində ekdis-
teroidlərin titri (De-
an et al., 1980-ə gö-
rə): absis oxu- pup 
fazasının nisbi sürə-
kliyi; ordinat oxu-  
20-hidroksiekdizon-
un fəallığı: I, III, VI, 
VII– nq/ml∙10-2;  
IV, V – nq/fərd∙10-2 

 
 
 
 

Hazırda YH-ın ekdizonun hemolimfaya ifrazolunma di-
namikası və hədəf-toxumaların genetik aparatına birgə təsiri 
daha yaxşı tədqiq olunmuşdur. Zəif öyrənilən məsələlərdən biri 
orqanizmin inkişaf prosesində YH-ın və ekdizonların titrinin 
birgə dəyişilməsi prosesləridir. Belə bir fikir irəli sürülür ki, 
ontogenezin istənilən anında bu hormonlardan hər biri alterna-
tiv kimi iştirak edə bilər. Belə ki, Krişnakumaran və Şnayder-
man (Krishnakumaran, Schneiderman,1965) qeyd edirlər ki, 
YH və ekdizon heç bir zaman orqanizmdə praktiki olaraq eyni 
vaxtda təsadüf olunmur, deməli, onların antoqonizmi haqqında 
məsələ hələlik yalnız nəzəri xarakter daşıyır. 

 
Metamorfozun tənzimlənməsinin molekulyar-genetik 

mexanizmləri. Metamorfoz hormonlarının hüceyrənin genetik 
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aparatına təsiri və DNT, RNT-nin sintezi proseslərinin tənzim-
ində rolu hazırkı dövrdə diskussiya mənbəyidir (Röller et al., 
1967; Kroeger, 1968; Riddiford, 1996,2008; Gade et al., 1997; 
Gilbert et al., 2000; Wheeler, Nijhout, 2003; Wilson, 2004; 
Berger, Dubrovsky, 2005; De Loof, 2008). Əgər RNT-nin sin-
tezinin intensivliyi və xarakterini hüceyrə genomunun genetik 
məlumatın reallaşmasında iştirakını əks etdirən bir amil kimi 
qiymətləndirsək, onda həşəratlarda YH və ekdizonun bu prose-
sin idarə olunmasında rolunu eksperimental şəkildə sübut edil-
miş kimi qəbul etmək olar. Bir çox növlərdə ekzogen hormon-
lardan istifadə etməklə, sübut olunmuşdur ki, proteosintezin 
həm intensivliyini, həm də istiqamətini keyfiyyətcə dəyişmək 
olar. Hormondan asılı olaraq, həşəratın hemolimfanın və kuti-
kulanın aminturşulu tərkibində dəyişikliklər əmələ gətirmək 
mümkündür. Hemolimfa və kutikulanın hormondan asılı  dəyiş-
iklikləri həm intakt həşərat, həm də hüceyrə və subhüceyrəvi 
sistemlər səviyyəsində tədqiq olunmuşdur. 

Un xırıldaq böcəyinin epidermal toxumalarının subhü-
ceyrəvi strukturlarının tədqiqi nəticəsində sübut olunmuşdur ki, 
yuvenil hormonu tirozinin sintez olunan kutikulyar zülalların 
tərkibinə daxil olmasını ingibirləşdirir və beləliklə, kutukulanın 
qabıqdəyişmədə xarakterini, yəni tırtıl (sürfə) yaxud imaginal 
qabıq olmasını müəyyənləşdirir (Ilan et al., 1972).  

Yuvenil hormonunun təsiri altında RNT-nin sintezinin 
sürətlənməsini sübut edən məlumatlar Karlson və başqaları 
tərəfindən (Karlson et al., 1971) Calliphora erythrocehala sür-
fələrinin piy cismi hüceyrələrinin təcrid olunmuş nüvələrində 
aşkar edilmişdir. Müəlliflər bu  tədqiqatlarının nəticələrinə gö-
rə, sübut etmişlər ki, YH ilə ekdizonun təsiri arasında keyfiyyət 
müxtəlifliyi mövcuddur, yəni hər iki hormonun təsirinin nəticə-
ləri müxtəlif olur. Nüvələrdən sintez olunmuş RNT-nin struk-
turu, YH ilə təsirdən sonra əldə olunmuş nəticələrdən kəskin 
surətdə fərqlənmişdir. Südləyən taxtabiti pronimfaları üzərində 
aparılmış təcrübələrlə sübut olunmuşdur ki, YH-ın təsiri altında 
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eyni vaxtda həm sürfə fazası üçün xarakterik olan turş fosfata-
zanın sintezinin stimulyasiyası, həm də amin turşulu fraksiyala-
rın sintezinin ingibirləşməsi baş verir. 

Qeyd etmək lazımdır ki, hormonların hüceyrələrin gene-
tik aparatına təsirinin molekulyar mexanizmləri tam şəkildə 
tədqiq olunmamışdır. Bu problemə dair bir neçə nəzəriyyə for-
malaşmışdır və onların hormonların iştirakı ilə qarşılıqlı təsirə 
dair nəticələri fərqlidir. Nəzəriyyələrə görə, hormonların gene-
tik proqrama 2 cür təsiri mövcuddur: 1) birbaşa. 2) dolayı yolla 
təsir. Birbaşa təsir zamanı genetik kodun transkripsiyası, ötü-
rülməsi və ya replikasiyası proseslərində YH bilavasitə iştirak 
edir. Dolayı yol ilə təsir, endokrin amillərin fəaliyyətinə təsir 
vasitəsilə və yaxud həmin proseslərin gedişini müəyyənləşdirən 
fizioloji şəraitlərin yaradılması yolu ilə həyata keçir. 

 
Metamorfoz hormonlarının inkişafın tənzimlənməsinə 

dolayı yolla təsiri nəzəriyyəsi Oberlander və Şnayderman 
(Oberlander, Schneiderman, 1966) tərəfindən irəli sürülmüş-
dür. Bu müəlliflər Saturniidae puplarında yuvenil hormonunun 
RNT-nin sintezinə təsirini tədqiq edərkən müəyyən etmişlər ki, 
ekzohormonal müdaxiləni normal fərdlər üzərində apardıqda 
stimuləedici effekti əldə etmək mümkün olur. Corpora allata 
vəzilərindən məhrum olmuş fərdlərdə, yəni qarın şöbəsi izolə 
olunmuşlarda bu effekt qeydə alınmır. Bu nəticəyə əsaslanan 
müəlliflər belə bir fikir irəli sürmüşlər ki, YH bu zaman vasitə-
çi rolunu oynayır, yəni onun RNT və zülalın sintezinə təsiri, 
əlavə vəzilərin (c.a.) fəaliyyətinə (bir effektor kimi ekdizonu 
ifraz etməsinə) stimuləedici təsirlə bağlıdır. Lakin həmin mü-
əlliflərin sonrakı eksperimentlərində yuvenil hormonunun bir-
başa təsir etdiyi hədəf müəyyənləşmişdir. Belə ki, Samia cyn-
thia ricini-nin qanad lövhələri və ya piy cismi hüceyrələrinin 
nüvələrinə birbaşa stimuləedici təsiri RNT-nin sintezinə səbəb 
olur. 
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Bauman (Baumann, 1968) YH-ın dolayı yolla təsirini 
əks etdirən fərqli fikirlər irəli sürmüşdür. Onun fikrincə, YH-ın 
ilkin effekti, hüceyrə membranasının potensialını dəyişmək, 
keçiriciliyini artırmaq və onların depolyarizasiyasını həyata 
keçirməkdən ibarətdir. Bu dəyişikliklər nəticəsində membra-
nanın Na+kationları üçün keciriciliyi kəskin surətdə artır və bu 
zaman nüvədaxili qatılıq yüksəlib, hüceyrənin genetik aparatına 
təsir göstərir. Bu fikir, digər müəlliflər tərəfindən də təsdiq-
lənmişdir (Barber et al., 1981; Yamamoto et al., 1988; Davey, 
2000; Pszczolkowski et al., 2005; Wang et al., 2009). Belə ki, 
Lezzi və başqaları (Lezzi, Frigg, 1971; Lezzi, Wyss, 1976) 
hiranomidlərdə politen xromosomların pufflarına YH-ın təsirini 
tədqiq edərkən analoji nəticələri əldə etmişlər. Ch.tentans və 
Ch.thummi-nin pupqabağı mərhələdə olan fərdlərinə hormonla 
inyeksiya 24 saatdan sonra puffları, tüpürcək vəzilərin xro-
mosomlarının yalnız müəyyən lokuslarında (Ch.tentans - 19A 
və 19B; Ch.thummi- 1,1-1,2) əmələ gətirmişlər. Bu zaman təc-
rid olunmuş xromosomlarda bu effekti əldə etmək mümkün 
olmadığından müəlliflər belə nəticəyə gəlmişlər ki, YH-ı dolayı 
yolla, yəni hüceyrədə Na+ kationlarının qatılığının və hüceyrə 
membranalarının keçiriciliyində dəyişikliklər əmələ gətirməklə 
təsir göstərirlər (Davey, 2000). 

Təcrid olunmuş xromosomlar üzərində Na+ ionlarının 
qatılığının artmasının YH-a qarşı həssas xromosom lokusların-
da dekondensasiyasını əmələ gətirməsi sübut olunmuşdur 
(Lezzi, Gilbert, 1969). Belə ki, təcrid olunmuş nüvələrin xro-
mosomlarında Na+ qatılığının artması, YH-ın təsirindən in vivo 
şəraitdə fəallaşan həmin lokuslarda puffların əmələ gəlməsinə 
səbəb olmuşdur. Bu məlumatlar əsasında nə YH və gen, nə də 
hormon və Na+ arasında birbaşa təsirin olmaması haqqında fikir 
irəli sürülmüşdür. Genin fəallaşmasının ilkin mexanizmi, Na+ 
ionları üçün hüceyrə membranasının keçiriciliyində ifadə ol-
unur ki, bu da öz növbəsində, xromosomlara spesifik təsir gös-
tərir. 
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YH-ın hüceyrənin genetik aparatına birbaşa təsir nə-
zəriyyələri: 1) Translyasiya (ötürücülük) səviyyəsində tən-
zim nəzəriyyəsi ilk dəfə böyük un xırıldaq böcəyində 
pup→imago metamorfozunun tənzimi mexanizmi araşdırılar-
kən formalaşmışdır (İlan et al., 1972). Eksperimentlər böcəyin 
YH ilə işlənilmiş və təmiz fərdləri (yoxlama variantı) üzərində 
aparılmış və bu zaman sərbəst sistemlər – ribosom, nRNT-si, 
fəallaşdırıcı fermentin kombinasiyasından istifadə edilmişdir. 

Məlum olmuşdur ki, normal fərdlərdə bu sisitem, nor-
mal imaginal kutikulaya xas olan zülalları sintez etmək qabiliy-
yətinə malikdir. Belə kutikulanın tərkibində 20%-ə qədər tiro-
zin və nisbətən az miqdarda leysin amin t-su olur. YH və ya 
yuvenoidlərlə işlənilmiş puplardan (təcrübə variantı) əldə 
olunmuş nRNT və ya enzim sistemdə isə zülalın tərkibinə daxil 
olan tirozinin miqdarı kəskin azalır, lakin bu zaman leysinin da-
xilolma intensivliyi dəyişilməz qalır. Nəticədə, kutikulyar zül-
alların sintezi pup tipində gedir. 

Maraqlıdır ki, kombinasiyada dəyişiklik etdikdə, yəni ri-
bosomlar YH ilə işlənilmiş puplardan, nRNT-si  və enzim nor-
mal fərdlərdən götürüldükdə kutikulyar zülalların sintezinin xa-
rakteri pozulmur və onların məhsulu adi imaginal tipdə həyata 
keçir. Bu onu sübut edir ki, hormon – həm pup, həm də imagi-
nal zülalların sintezini təmin edən ribosomlara heç bir təsir 
göstərmir. Lakin YH-ın təsiri nRNT-nin fəaliyyətinə təsir gös-
tərir və bu zaman o, selektiv surətdə (seçiciliklə) azömürlü 
mRNT-nin yeni formalarına spesifik amin turşularını çatdırır, 
bununla da imaginal zülalın sintezi məlumatının (uzunömürlü 
mRNT) olmasına baxmayaraq, pup tipli zülalın sintezini təmin 
edir. 

Bu nəcrüblər onu göstərir ki, müxtəlif tipli (pup və ya 
imaginal) kutikulyar zülalların sintezi, translyasion səviyyədə, 
yəni kutikulyar mRNT-nin translyasiyasına nəzarət yolu ilə tən-
zimlənir. 
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2) V.Novakın qradient-amil nəzəriyyəsi orijinaldır, belə 
ki, YH-ın molekulyar səviyyədə təsir mexanizmini bilavasitə 
bu hormonun DNT molekulunun uc hissəsinə birləşməsi ilə 
izah edir. Novak (Novak, 1956) südləyən taxtabiti nimfaları üz-
ərində təcrübələr qoymuş və müəyyən etmişdir ki, YH-ın olma-
dığı şəraitdə sürfənin bəzi toxumalarının böyüməsi tamamilə 
dayanır. Müəllif bu nəticəyə əsaslanaraq, göstərmişdir ki, həşə-
ratlarda metamorfoz, toxumaların böyümə tipinin izometrik 
(bərabər, müntəzəm) formadan qradient (tədrici) formaya keç-
məsi ilə bağlıdır. 

Bu toxumaların böyümə qabiliyyətini itirməsinə səbəb, 
hipotetik (fərz olunan) qradient-amilinin inaktivləşməsidir; hə-
min amilin daşıyıcısı DNT molekulunun uc qrupudur. Bu 
fərziyyəyə görə, DNT-nin replikasiyası yalnız qradient-amil uc 
qrup ilə birləşmiş olduqda mümkündür. Ontogenez boyu bir sı-
ra ardıcıl DNT molekulunun replikasiyası baş verir və bu 
zaman kimyəvi differensiasiyanın gedişində hüceyrələrin həyat 
fəaliyyətinin məhsulu olan morfogenetik amillər yaranır. 
Həmin morfogenetik amillər, qradient-amilin DNT molekulun-
dan qopmasına imkan verir, nəticədə replikasiyanı davametmə 
qabiliyyəti yox olur.  

Replikasiya dayandıqdan sonra bədənin müvafiq hissə-
lərinin böyüməsi də dayanır. Bu zaman YH-ın iştirakı ondan ib-
arət olur ki, morfogenetik amillərin təsiri altında inaktivləşmiş 
DNT molekulaları ilə əlaqəyə girən hormon itirilmiş və ya ina-
ktivləşmiş qradient-amili kompensasiya edir, bununla da onlara 
normal replikasiya etmək qabiliyyətini qaytarır. 

Sürfənin inkişaf dövründə YH-ın titri yüksək olur və bu 
zaman hormon qradient-amilin yoxluğunu kompensasiya edir, 
nəticədə, toxumaların son yaşa qədər normal böyüməsi təmin 
olunur. Hormonun qatılığının enməsi metamorfozdan əvvəl baş 
verir və bu, onunla bağlı olan DNT molekulalarının azad olma-
sına gətirib çıxarır. DNT molekulalarının replikasiyaetmə 
qabiliyyəti də yox olur. Böyümə qradienti metamorfozun əcac 
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səbəbidir və müəllifin  (Novak, 1956) fikrincə, onu, YH-ın fəa-
liyyəti ilə sürfə fazasının axırına keçirilmiş embrional morfoge-
nezin son mərhələsi hesab etmək olar. 

3) Uilyams və Kafatosun repressiya nəzəriyyəsi (Wil-
liams, Kafatos, 1972) onunla fərqlənir ki, YH-ın təsirində ilkin 
vəziyyət göstərilir. Bu, eyni genetik məlumata malik olan sürfə, 
pup və imaginal hüceyrələrin YH-ın titrinin dəyişilməsindən 
asılı olaraq, özünü müxtəlif cür aparmasıdır. Bu fərziyyənin 
mahiyyəti ondan ibarətdir ki, hər bir hüceyrədə eyni vaxtda 
gen-operatorlar və promotorlarla təchiz olunmuş 3 tip operonlar 
və 3 tip tənzimləyici genlər – sürfə (tırtıl), pup, imago vardır 
(şəkil 40). 

 

Şəkil 40.  Həşəratların böyümə və metamorfozun gedişi zamanı YH-
ın genlərin fəallığının tənzimlənməsində iştirakını əks etdirən sxem 
(Williams,Kafatos,1972; modifikasiya: Burov,1983):a-c-sürfə, pup, im-
ago mərhələlərinin formalaşmasını müəyyənləşdirən zülalların sintezinə 
cavabdeh olan genlər: I –sürfənin- sürfəyə inkişafı (YH-ın yüksək titri); II- 
sürfənin-pupa inkişafı (YH-ın aşağı titri); III-pupun imagoya inkişafı (YH-ın 
olmadığı şərait): 1) promotor; 2) repressor-korepressor (YH); 3)b və ya c 
geninin mRNT-də sintez olunan repressor; 4) a-c- genlərinin mRNT-də sin-
tez olunan zülallar 
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Hər bir promotor, RNT-polimerazaya müvafiq gələn sp-
esifik matriksə malikdir və o, məlumatı “oxuyur”, ontigenezin 
həmin mərhələsində bu proses həyata keçir. 

Şəkil 40-da təqdim olunduğu kimi, pup gen-operatoru 
yalnız YH-ın yüksək titrində fəal olan repressor tərəfindən işə 
salınır. İmaginal gen-tənzimləyici, başqa repressor tərəfindən 
işə salınır. Bu repressor yuvenil hormonunun həm yüksək, həm 
də aşağı titrində fəal olur. Hormonun olmadığı şəraitdə hər iki 
repressor inaktivləşir və bu zaman müvafiq operonların struktur 
genləri fəaliyyətə başlayır (şəkil 40). Beləliklə, sxemdən gö-
ründüyü kimi, YH korepressor rolunu oynayır, pup və imago-
nun zülallarının sintezi barədə məlumatı verən genlərin sintetik 
fəaliyyətinin qarşısını alır. 

Postembrional inkişaf boyu, yəni YH-ın titrinin yüksək 
olduğu zaman pup və imaginal gen-operatorlar “repressor-YH” 
kompleksi tərəfindən qapalı qalır. Əksinə, sürfə gen-
operatorları açıq olur və sürfə RNT-polimeraza, sürfə struktur 
genləri haqqında genetik məlumatı aparır, yəni sürfənin inkişaf 
proqramının transkripsiyası həyata keçirilir (şəkil 40, I). 

Sürfənin son yaş dövründə  corpora allata vəzilərinin 
fəallığı kəskin azalır, hormonun qatılığı enir və sonrakı inkişaf,  
ekdizonun yüksək, YH-ın isə aşağı titri şəraitində gedir. Bunun-
la əlaqədar olaraq, “pup repressor-YH” kompleksi dağılır, 
repressorun özü isə gen-operatoru azad edir. Nəticədə, pupun 
inkişafı üçün vacib olan birləşmələrin sintezinə dair genetik 
məlumatlar transkripsiya olunur. Fərz olunur ki, eyni zamanda 
imaginal repressorların sintezinə də əmr verilir. İmaginal rep-
ressorlar sürfə inkişaf mərhələsində də istehsal olunurdular. Bu 
zaman sürfə gen-operatorları ilə uyğunluq təşkil edən yeni 
repressorun istehsalına da əmr verilir və o, YH-ın iştirakından 
asılı olmadan, onların fəaliyyətini dayandırır. Beləliklə, son 
yaşlı sürfələrdə və pupun ilk günlərində YH-ın titrinin aşağı 
enməsi, pup genlərin fəaliyyətinin başlanması və imagonun 
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(həmçinin sürfənin) genlərinin fəaliyyətinin dayandırılmasına 
səbəb olur (şəkil 40, II). 

İmaginal inkişaf YH-ın tamamilə yox olduğu bir şərait-
də başlanır. Bu zaman imaginal repressor özünün korepressor-
undan məhrum olmuş, imaginal gen-operatoru ilə uyğunluğunu 
itirmiş və onu azad etmiş olur. Bu, imaginal tipli birləşmələrin 
əmələ gəlməsinə əmrin verilməsini stimulə edir və eyni 
zamanda, fəallığı YH-dan asılı olmayan sürfə(tırtıl) və pup 
repressorlarının matriksinin işə düşməsinə səbəb olur (şəkil 40, 
III). 

Şəkil 40-da təqdim olunmuş sxemdə YH-dan asılı olma-
yan sürfə(tırtıl) və pup repressorlarının daxil edilməsi diqqəti 
cəlb edir. Həmin repressorlarsız metamorfozun müxtəlif dövr-
lərində ekzogen YH və yuvenoidlərin təsiri, hormonun mənbəyi 
olan corpora allata vəzilərinin çıxarılmasından sonra əmələ gə-
lən effektləri izah etmək çətin olardı. Məsələn, pup→imago 
qabıqdəyişmə mexanizminin dayandırılması və yuvenoidlərin 
təsiri altında ikinci dəfə pupların formalaşmasını belə izah et-
mək olar. 

Korepressor kimi çıxış edən yuvenoidin daxil edilməsi 
(ekzogen müdaxilə) imaginal repressoru fəallaşdırır və bunun 
nəticəsində imaginal gen-operator təcrid olunur. Belə ki, bu za-
man artıq tırtıl (və ya sürfə) gen-operator, hormondan asılı 
olmayan repressor vasitəsilə təcrid edilmişdir və tırtıl (və ya 
sürfə) operon işləmir, həmçinin inyeksiya olunmuş yuvenoidin 
miqdarından asılı olmayaraq, pup repressor bərpa oluna bilmir. 
Beləliklə, bütün hüceyrə genomundan yalnız pup inkişafına da-
ir məlumatın reallaşması ilə bağlı olan genlər fəal qalır. Bu isə 
ikinci dəfə proqramın reallaşmasına gətirib çıxarır. Analoji yol-
la sürfə→pup və ya sürfə→imago metamorfozunun blokadası 
baş verir. Bu zaman sürfə əlamətlərini qoruyub saxlayan sürfə 
operonlarının fəallığı davam edir digərləri isə dayandırılır. 

YH-ın mənbəyi olan c.a. vəzilərinin çıxarılması nəticə-
sində vaxtsız metamorfozun başlanmasını, sürfə toxumalarının 
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böyüməsinin qarşısının alınması ilə əlaqələndirirlər. Belə ki, 
yuvenil hormonunun titrinin tədricən azalması bir-birinin ardın-
ca pup, sonradan imaginal proqramların işə düşməsinə səbəb 
olur. Bununla əlaqədar olaraq, çox vaxt özündə həm pup, həm 
də imago əlamətlərini daşıyan fərdlər formalaşır. 

Slama (Slama, 1973) yuvenil hormonlarının təsir 
mexanizmini bu nöqteyi-nəzərdən izah edir və diqqəti, YH-ın 
hüceyrə differensiasiyasını müəyyənləşdirən bir bioloji aktiv 
maddə olmamasına yönəldir. Onun fikrincə, həşəratın morfoge-
nezində hüceyrə differensiasiyası genetik cəhətdən proqram-
laşmış prosesdir və homeostazis, toxumalar arasında dönər 
əlaqələr vasitəsilə tənzimlənir. Eyni bir zamanda müəyyən to-
xumada hüceyrələrin determinasiyası (yəni səbəbli inkişafı) hə-
min növün hüceyrə genotipinə müvafiq hormonal stimulu (və 
ya əksinə hormonun olmamasını) tələb edir. Yuvenil hormonu 
yalnız determinasiya dövründə təsir göstərir və bununla da 
inkişafın hansı yol ilə reallaşmasını müəyyənləşdirir. 

Yuvenil hormonunu korepressor kimi təqdim edən fər-
ziyyə daha münasibdir, çünki həm hormon və yuvenoidlərin 
təsiri nəticəsində əmələ gələn effektləri düzgün izah etməyə im-
kan verir, həm də mövcud digər fərziyyələrlə (Jacob,Monod, 
1961; Bonner, 1965 və b.) uyğunluq təşkil edir. 

 
         II.3. Reproduktiv inkişafın tənzimi 
 
Həşəratın reproduktiv sistemi uzun müddət ərzində for-

malaşır və həmin müddət ərzində orqanizmdə hormonlar, 
onların titri dəfələrlə dəyişir. Sürfə (tırtıl) mərhələsində cinsi 
vəzilər və sistemin digər struktur elementləri olan çıxarıcı boru-
lar, əlavə cinsi vəzilərin təməli qoyulur. Qametogenez dişi və 
erkək fərdlərdə sürfə və ya pup mərhələlərində qonial bölünmə 
və cinsi hüceyrələrin meyotik dəyişkənliyi ilə başlanır; vitello-
genez və spermatogenez prosesləri yetkin fərdlərdə başa çatır. 
Bu proseslər müxtəlif səviyyədə endokrin nəzarət altinda 
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həyata keçir. Nəhayət, hər iki cinsin reproduktiv davranış xüsu-
siyyətləri (“qulluq göstərmək”, kopulyasiya, yumurtaqoyma) də 
hormonal nəzarət altinda baş verir. Həşəratda reproduktiv inki-
şaf 3 hormon tərəfindən – fəallaşdırıcı (PTTH), yuvenil hormo-
nu və ekdizon vasitəsilə reallaşır. 

Oogenezin hormonal tənzimi. Dişi fərdin reproduktiv 
sistemi bir cüt yumurtalıq, tək və cüt yumurta boruları, əlavə 
cinsi vəzilər, toxumqəbuledicidən ibarətdir.Yumurtalıqlarda yu-
murta hüceyrəsinin inkişafı, yəni oogenez prosesi baş verir. 
Həşərat oogenezinin müxtəlif sitoloji aspektləri bir çox tədqi-
qatlarda öz əksini tapmışdır(Mahowald,1972; Telfer, 1975; Ay-
zenştand,1977; Qruzova, 1977). 

İlkin yumurta hüceyrələri rüşeym yollarında formalaşır 
və mitotik bölünmə yolu ilə ooqoniyanı əmələ gətirir. 
Ooqoniyanın son generasiyası meyozu keçirir və bu mərhələdə 
DNT-nin miqdarının ikiqat artması baş verir. Əmələ gələn yeni 
oosit 4C DNT-yə malik olur. Oositin böyümə mərhələsi 2 
fazaya ayrılır: kiçik və ya ilkin faza və böyük böyümə fazası. 
Kiçik böyümə fazasında oositin nüvəsində meyotik dəyişiklik-
lər gedir, yəni bu fazada homoloji xromosomların konyuqasiya-
sı, sinaptonem kompleksin yaranması, krossinqover baş verir. 
Kiçik böyümə fazasının sonunda oositin nüvəsi ilkin diploten 
mərhələdə olur. Oogenezdə diploten mərhələ davamiyyətlidir, 
demək olar ki, oositin böyük böyümə fazası boyu müşahidə 
olunur. Bu fazanın əvvəlində sitoplazmatik (previtellogenez), 
sonradan isə trofoplazmatik böyümə baş verir. 

İlk reduksion bölünmənin metafaza və anafazası trofopl-
azmatik (vitellogenez) böyümənin axırında və ya ovulyasiyadan 
sonra qeydə alınır. Dərhal sonra ikinci reduksion bölünmə pro-
sesi baş verir (Mahowald,1972). 

Həşəratlarda oositlər yumurta boruları və ya ovariollarda 
inkişaf edir. Qidalandıran hüceyrələrin miqdarı və yerləşməsin-
dən asılı olaraq, ovariolların 3 tipi fərqləndirilir: panoistik (qi-
dalandıran hüceyrələri olmayan ovariollar), politrof (hər yu-
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murta kamerasında bir oositi və bir neçə qidalandıran hüceyrəsi 
olan ovariollar), telotrof (qidalandıran hüceyrələri hermarilərdə 
yerləşən və böyüyən oositlərə sitoplazmatik bağlarla əlaqələnən 
ovariollar) (şəkil 41). 
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Bütün həşərat növlərində ooqonial bölünmə sürfə(və ya 
tırtıl) mərhələsində baş verir. Bu zaman ekdizon hormonunu if-
raz edən PTV və yuvenil hormonunu sintez edən əlavə cisimlər 
(corpora allata) fəaliyyət göstərir. Ooqonilərin oositlərə və qi-
dalandıran hüceyrələrə differensiasiyası həşərat növlərinin ço-
xusunda sürfə (tırtıl) və pup inkişaf mərhələlərində baş verir. 
Həşəratda oogenezin bu dövrü nisbətən yaxşı tədqiq olunmuş-
dur. 

Politrof tipli ovariollarda yumurta kamerasının morfoge-
nezi ilk dəfə olaraq, üzər böcəkdə öyrənilmişdir (Giardina, 
1901; sitat: Burov, 1983). Sonradan  D.melanogaster –də oosit-
lər və trofositlərin differensiasiyası elektron mikroskop altında 
dəqiqliklə tədqiq olunmuşdur. Bu növdə ooqonial mitozu yet-
kin fərdin inkişafı boyu müşahidə etmək mümkündür (King, 
1970). 

Bir ooqonial hüceyrə dörd tur bölünərək 16 yeni hüceyrə 
əmələ gətirir ki, bunlar sitoplazmatik kanallarla bağlı olur. Bun-
lardan yalnız ikisi (4 kanalı olanlar) meyozu keçirib, prooosit-
lərə çevrilir, digər 14 hüceyrə isə (hər birində 1-3 kanalı olan-
lar) qidalandıran hüceyrələrə çevrilirlər. 

Hazırda teletrof tipli ovariollarda iki qız hüceyrədən ha-
nsının oositi, hansının qidalandıran hüceyrələrin inkişafını mü-
əyyənləşdirən amil məlum deyil. Belə ki, Creophilus maxil-
losus böcəyində qız hüceyrələr arasında sitoplazmatik kanallar 
aşkar olunmasa da onların hermarilərdə yerləşmə xüsusiyyətinə 
(xətti) görə belə bir sxem irəli sürmüşlər ki, zəncirin bütün hüc-
eyrələrinin (kənardakılar müstəsna olmaqla) 2 həlqəvi kanalı 
vardır. Kənarda yerləşən hüceyrələrin isə yalnız bir kanalı 
mövcuddur. Bu hüceyrələrin “aqibəti” müxtəlif olur, yəni biri 
oositə, digəri isə trofositə çevrilir (Kloc, Matuszewski, 1977). 
Creophilus maxillosus-un prooositlərində ekstraxromosom 
DNT-nin cisminin aşkar olunması sübut edir ki, zəncirdə olan 
bütün hüceyrələrin sinxron bölünməsi zamanı yalnız aşağıda 
yerləşən hüceyrə DNT cismini ala bilir. Həmin hüceyrə follik-
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ulyar toxuma ilə əlaqə nəticəsində oositə çevrilir, digərləri isə 
trofositlərə qədər inkişaflarını davam etdirirlər. Məlum olmuş-
dur ki, sərtqanadlılarda oositlərlə trofositlərin inkişaf yollarının 
ayrılması və differensiasiyası mitozları bitdikdən sonra, ya da 
trofositlər meyoza girmədən baş verir (Kloc, Matuszewski, 
1977; Kojanova, Pasiçnik,1979). Byuninqin fikrincə (Büning, 
1972) bu proses, hermarinin bütün hüceyrələrinin meyozun pr-
ofazasının ilk mərhələlərini paxitenaya qədər sinxron şəkildə 
keçirdikdən sonra həyata keçir. 

Böcəklərdə (Coleoptera) olduğu kimi, taxtabitilərdə də 
(Hemiptera) oositlərin son miqdarı yetkin mərhələlərə qədər 
müəyyənləşir, yəni imagoda yeni oositlərin əmələ gəlməsi mü-
şahidə olunmur. Lakin əgər böcəklərin hermarilərində ooqonial 
mitozlar sürfə və ya pup mərhələsində tamamilə dayanırsa 
(Büning, 1972; Kloc, Matuszewski, 1977), taxtabitilərdə bütün 
reproduktiv dövr ərzində hermarilərin apikal qütbündə mitozlar 
davam edir və imaginal qabıqdəyişmədən sonra isə ooqoni nə-
sillərinin hamısı trofositlərə çevrilir (Kojanova, Reutskaya, 
1983). Tırtıl və pupların hermarilərində gedən oogenezin ilkin 
mərhələlərinin endokrin tənzimi barədə məlumat, demək olar 
ki, yoxdur. Yalnız o məlumdur ki, bu proseslər hormonlardan 
asılı deyildir (Highnam, Hill, 1977). 

Adətən cinsi vəzilərin inkişafının hormonal tənzimi mü-
xtəlif üsulla öyrənilir, yəni vəzilərin çıxarılması və transplanta-
siyası, həşəratın hormon və analoqları ilə emalı, in vitro şərait-
də süni mühitdə inkişaf edən qonadalara hormonların birbaşa 
təsiri ilə. 

Sürfə fazasında cinsi vəzilərin differensiasiyasının hor-
monal tənzimi, Panstrongylus megistus (Hemiptea) taxtabitisi 
üzərində tədqiq olunmuşdur(Furtado,1976;1979;Raabe, 1977). 
Belə ki, cərrahi müdaxilə (NSH-ın elektrokoaqulyasiyası, beyin 
və PTV-nin transplantasiyası) yolu ilə son yaşda olan sürfələrdə 
oositlərdə ooqonial mitozlar və meyozun neyroendokrin tənzi-
mi müəyyənləşmişdir. Məlum olmuşdur ki, ooqonial mitozlar 
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NSH-ın A tipli pars intercerebralis –lə induksiya olunur. Hə-
min hüceyrələrin çıxarılması mitozların dayanması ilə nəticələ-
nmişdir. Oositlərdə meyozun başlanması A'-tipli NSH-la tən-
zimlənir. Bu tip, ekdizonu ifraz edən PTV-nin fəallaşması yolu 
ilə tənzimi həyata keçirir. 

Baş beyin və NSH-ın Tenebrio molitor-un son yaşlı sür-
fələri ovariollarının tənzimində iştirakı sübut olunmuşdur (Alz-
ouma, 1977). Həmin dövrdə ooqonilərin oosit və qidalandıran 
hüceyrələrə differensiasiya baş verir. Belə ki, bu növün pupla-
rından çıxarılmış və süni mühitə yerləşdirilmiş yumurtalıqları, 
yuvenil hormonu analoqunun olduğu bir şəraitdə inkişaf etmə-
diyi halda, ekdizonun təsiri altında oositləri differensiasiya et-
miş və böyüməsi stimulə olunmuşdur (Kojanova, Reutskaya, 
1983). Əksinə, Galleria mellonella-da tırtıl qonadaları heç bir 
hormonun olmadığı bir şəraitdə (in vitro) inkişafı davam etmiş 
və bu zaman, ooqonial bölünmə, oositlərin, trofositlərin diffe-
rensiasiyası, oositlərin sitoplazmatik böyüməsi, follikulyar hü-
ceyrələrin bölünməsi müşahidə olunmuşdur. Lakin həmin 
növdə tırtılın cinsi vəzilərinin 2-günlük ovariektomiya edilmiş 
puplara köçürülməsi müxtəlif nəticələrin əldə olunmasına səbəb 
olmuşdur: pupun bədəninə köçürülmüş son yaşlı tırtılların 
yumurtalıqlarınin(3-cü günü) inkişafı təcrid olunduğu halda, 6-
günlük tırtılların yumurtalıqlarının inkişafı davam etmiş və on-
larda normal şəkildə yumurta kameraları formalaşmışdır (Ku-
maran, 1978). 

Beləliklə, qeyd olunan eksperimental nəticələrlə sübut 
olunmuşdur ki, ovariolların ilkin inkişaf mərhələsində, yəni 
ooqonial mitozlar və oositlər, trofositlərin differensiasiyası ge-
dən zaman hormonal nəzarət, beyinin NSH-ı və ekdizon tərə-
findən həyata keçirilir (şəkil 42). Bu nəticələri, spermatogene-
zin hormonal tənziminə dair məlumatlarla (bax: “Spermatoge-
nezin hormonal tənzimi”) müqayisə etdikdə məlum olur ki, hə-
şəratın cinsi hüceyrələrində gedən qonial mitozlar və meyotik 
dəyişikliklər yuvenil hormonunun iştirakını tələb etmir. Həmin 
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proseslərin gedişi, ontogenezin elə bir dövrünə təsadüf edir ki, 
bu zaman hemolimfada YH-ın titri aşağı səviyyədə olur. 

 
Sitoplazmatik böyümə zamanı oositlərin vitellogenezə 

hazirliq prosesi gedir. Nutrimentar tipli oogenezə malik olan 
həşərat növlərində sitoplazmatik böyümə, ribosomal-RNT ilə 
təchizatı həyata keçirən qidalandiran hüceyrələrin normal fəa-
liyyətindən asılıdır. Oositlər və qidalandıran hüceyrələrin mor-
foloji differensiasiyası bitdikdən sonra inkişaf, onların ooge-
nezində həyata keçirdikləri funksiyalara müvafiq şəkildə gedir. 
Bu zaman oositlərin nüvəsində diploten xromosomlar kariosfe-
ranı əmələ gətirir (Qruzova,1975). Qidalandıran hüceyrələrin 
nüvələrində DNT-nin çoxsaylı replikasiyası baş verir və bu, 
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sonrakı prosesə - ribosomal-RNT-nin intensiv surətdə sintezinə 
hazırlıq dövrünü formalaşdırır. 

Hazırda trofositlərin endopoliploid nüvəsinin hansı yolla 
(endomitoz və ya politeniya) formalaşması tam şəkildə aydın 
deyil. Belə ki, həm endomitoz, həm də politeniyanın müşahidə 
olunması haqqında fikirlər irəli sürülür (Kojanova, Reutskaya, 
1983). Bir sıra tədqiqatların nəticələrinə görə, DNT-nin nişan-
lanmış “sələfləri”nin trofosit nüvələrinə daxil olması həm poli-
trof, həm də telotrof ovariollarda qeydə alınmışdır. 

Aşkar olunmuşdur ki, panoistik, yəni qidalandiran hü-
ceyrələrin olmadığı ovariollarda, ribosomal-RNT-nin sintezi 
oositlərin nüvəsində gedir. Bu zaman nüvələr həcmin böyüklü-
yü və daxilində çoxlu kiçik nüvəciklər, “qılcıq” tipli xromoso-
mların olması ilə fərqlənir (Bier et al., 1967). 

Meroistik ovariollarda ribosomal-RNT-nin sintezi, yal-
nız qidalandıran hüceyrələrin nüvələrində həyata keçir. Bu za-
man oositin nüvəsi RNT-nin sintezində olduqca zəif fəallıq nü-
mayiş etdirir (Mahowald, 1972; Qruzova, 1977). Sitoplazmatik 
böyümə mərhələsində oositin həcmi, yalnız qidlandıran hücey-
rələrdən alınan və əsasən də ribosomlardan ibarət olan material 
hesabına atrır. 

Uzun müddət belə bir fikir hökm sürürdü ki, 
həşəratlarda previtellogenez prosesləri hormonal yolla tənzim 
olunmur və ya tamamilə YH-dan asılı deyil. Çünki Rhodnius 
prolixus-un (Pratt, Davey, 1972) və Pyrrhocoris apterus-un 
(Masner, 1968) dişi fərdlərinin allatektomiyası previtellogenez 
dövründə oositlərin normal inkişafını pozmamışdır. Tenebrio 
molitor böcəyində də analoji nəticələr əldə olunmuşdur, yəni 
allatektomiya oositlərin sitoplazmatik böyüməsinə təsir göstər-
məmişdir. Bu növ üzərində in vitro şəraitdə aparılmış təcrübə-
lərlə sübut olunmuşdur ki, mühitdə beyin və ya piy cisminin ef-
irdə həll olan fraksiyası olduqda previtellogenez normal keçir 
(Laverdure, 1972). Müəllifin fikrincə, neyrosekresiya dolayı 
yolla qonadotropik təsirə malikdir ki, bu təsir, oositlərin böyü -
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məsi üçün vacib olan bəzi birləşmələrin piy cismi tərəfindən 
sintezinə gətirib çıxarır. Qansoran ağcaqanad Aedes aegyptii-də 
də oogenezdə oositlərin sitoplazmatik böyüməsinin NSH-ın fə-
aliyyətindən asılılığı sübut olunmuşdur (Gwadz, Spielman, 
1973). Beləliklə, həşəratlarda oositlərin sitoplazmatik böyüməsi 
baş beyin NSH-nın nəzarəti altında gedir. Prosesin gedişinə tə-
sirinin forması məlum olmasa da YH-ın da iştirakı bir çox növ-
lərdə sübut olunmuşdur. 

XX əsrin 80-ci illərində oogenezdə oositlərin sitoplaz-
matik böyüməsinə ekdizonun təsirini əks etdirən məlumatlar 
dərc olunmuşdur. Belə ki, qansoran ağcaqanad Aedes aegyptii-
də ekdizonun yeni formalaşmış oositlərin hermarilərdən ayrıl-
ması və yumurta kamerasının formalaşmasına təsiri aşkar olun-
muşdur (Beckemeyer, Lea, 1978). Previtellogenez zamanı 
oositlərin böyümə prosesinin tənzimində oostatik hormonun 
(OH) rolunu qeyd etmək lazımdır. Həmin hormon 
ingibirləşdirici amil kimi iştirak edir və yetişmiş oositlər 
tərəfindən ifraz olunur. Belə bir məlumat vardır ki, bəzi 
həşəratlarda hər yumurta borusunda bütün oositlərin inkişafı 
ciddi şəkildə koordinasiya olunmuş bir prosesdir, yəni cavan 
oositlərin böyümə və inkişafı terminalların vəziyyətindən 
asılıdır (Pratt, Davey, 1972). OH təmiz halda identifikasiya ol-
unmamışdır, bununla belə göstərilmişdir ki, Musca domestica-
ya yetkin yumurtalarln spirtli ekstraktının inyeksiyası, previ-
tellogen oositlərin inkişafının tormozlanmasına səbəb 
olmuşdur. Əksinə, ovariolları ektomiya olunmuş (çıxarılmış) 
milçəklərdə bu inyeksiya corpora allata-nın inaktivləşməsi ilə 
nəticələnmişdir (Adams,1970, 1980). Hər bir ovariolda 
oositlərin sayı və inkişaf mərhələsini tənzimləyən bu əlaqə, 
digər həşərat növlərində də aşkarlanmışdır. Belə ki, Rhodnius 
prolixus taxtabitisində “cavan” oositlərin inkişafını tormoz-
layan antiqonadotropinin yetişmiş yumurtalıqlar tərəfindən 
sintez olunması müəyyən olunmuşdur (Pratt, Davey, 1972). 
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Belə bir fikir irəli sürülmüşdür ki, bu birləşmənin mənbəyi 
yumurtalar deyil, yumurta borularıdır (Huebner, Davey, 1973). 

Beləliklə, analiz edilmiş nəticələrdən görünür ki, sitopla-
zmatik böyümə zamanı “cavan” oositlərin inkişafı bir neçə hor-
mon tərəfindən tənzimlənir (şəkil 43). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Şəkil 43.  Həşəratlarda reproduktiv inkişafın hormonal tənzimi cxemi 
 
Həşəratın vitellogenez prosesinin tənzimində yuvenil 

hormonu da iştirak edir. Çoxsaylı tədqiqatlarla sübut olunmuş-
dur ki, əlavə cisimlərin (corpora allata) çıxarılması vitelloge-
nezin dayanmasına səbəb olur və bu zaman sarı ilə birlikdə oo-
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sitlərin degenerasiyası baş verir (Engelmann, 1969, 1976, 1979; 
Hagedorn, Kunkel, 1979; Kuliyeva, Aqamaliyev, 2004). 

Nəticələr onu sübut etmişdir ki, müxtəlif həşərat növ-
lərində yumurta hüceyrələrinin yetişməsi üçün YH vacibdir. 
Nadir hallarda, bəzi kəpənək və iynəcələrdə oogenez prosesi 
YH-ın iştirakı olmadan normal keçə bilmişdir. Hətta R.prolixus, 
S. bullata, M.domestica, Melanopus sanguinipes-də allatekto-
miya vitellogenezi dayandıra bilməmişdir, yalnız prosesin bir 
qədər zəif getməsinə səbəb olmuşdur (Adams, 1980). 

Həşərat yumurtası sentrolesital tiplidir, yəni tamamilə 
sarı maddəsi ilə dolu olur, onun formalaşması mürəkkəb pro-
sesdir (Ayzenştadt, 1977). Yumurta sarısının tərkibi zülal vitel-
lindən təşkil olmuşdur. Vitellinin sələfi isə vitellogenindir ki, 
piy cisminin hüceyrələri tərəfindən sintez olunur və hemolimfa-
nın tərkibində böyüyən oositlərə çatdırılır. Kimyəvi təbiətinə 
görə, vitellogeninlər lipoqlikoproteinlərdir: müxtəlif həşərat nö-
vündə lipidlərin miqdarı 6,9-dan 15,7%-ə qədər, karbohidratlar 
– 1-dən 14%-ə qədər olur (Engelmann, 1979). Vitellogeninlərin 
oositlər tərəfindən mənimsənilməsi selektiv xarakter daşıyır, 
yəni hemolimfada mövcud olan bütün zülallardan yalnız vitel-
logeninlər oositdə toplanır və onun miqdarı digərlərinə nisbətən 
20-100 dəfə artıq olur (Hagedorn, Kunkel, 1979). 

Vitellogeninlərin oositlərə daxilolma mexanizmi tam şə-
kildə tədqiq olunmasa da məlumdur ki, onların membranaların-
da bu zülalın molekulalarını “tanıyan” xüsusi reseptorlar vardır 
və həmin prosesin getməsində vitellogeninlərin tərkibinə daxil 
olan karbohidratlar mövcuddur, lakin bu birləşmələrin rolu mü-
əyyənləşməmişdir. 

Vitellogenezin gedişində follikulyar epitelinin iştirakı, 
bu hüceyrələrdən məhrum olan oositlərin hemolimfa zülallarını 
mənimsəyə biməmələri ilə sübuta yetirilmişdir (Kojanova, Re-
utskaya, 1983). Elektron-mikroskopik və avtoradioqrafik tədqi-
qatlarla hemolimfadan zülalların oositlərə ötürülmə mexanizmi 
müəyyən edilmişdir. Bu tədqiqatların müəllifləri (Kessel, Bea-
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ms,1963; Roth, Porter, 1964; Anderson, Spielman, 1971; Haus-
man et al., 1971; Huebner, Anderson, 1972;, Engels, 1973) sü-
but etmişlər ki, zülalların ötürülməsi pinositoz yolu ilə follikul-
yar epiteli  hüceyrələri arasında mövcud olan məsamələrdən 
həyata keçir. Pinositoz qovuqlarının formalaşmasında həm 
oolemanın özü, həm də follikulyar hüceyrələr iştirak edir 
(Quliyeva, 2001). Pinasitoz vitellogenezə qədər və ilkin mərhə-
lələrdə daha fəal olur. 

Follikulyar hüceyrələr sarı maddənin zülallarının sinte-
zində iştirak edirmi? Bu barədə demək olar ki, məlumat yox-
dur, yalnız yumurtanın vitellin örtüyü və xorionun sintezində 
rolu sübuta yetirilmişdir (Cummings,1972). Məlum olmuşdur 
ki, vitellogenez boyu differensiasiya etmiş follikulyar epiteli 
hüceyrələrinə yüksək metabolik fəalliq xasdır və bu zaman 
onların sitoplazmasında endoplazmatik tor, Holci kompleksi, 
çox sayda ribosom olur. Follikulyar hüceyrələrdə RNT və 
zülalların sintezi intensiv surətdə həyata keçir. Belə ki, aktino-
misin-D ilə DNT-asılı RNT-nin sintezi təcrid olunduqda vitel-
logenez prosesi dayanır. Bəzi növlərdə nişanlanmış zülalların 
follikulyar hüceyrələrdən oositlərə keçməsi nümayiş olunmuş-
dur, lakin bu zaman həmin zülalların sarı maddəsinin tərkibinə 
daxil olması və ya tədricən xorion və vitellin qatının formalaş-
ması zamanı istifadə olunması sübuta yetirilməmişdir (Marc, 
2008). Lakin Anagasta kuehniella kəpənəyi üzərində in vitro və 
in vivo şəraitlərdə inpulsiv nişanlama üsulu ilə 3H-leysinin fol-
likulyar hüceyrələrə daxil olub, sonradan oositin sarısına keç-
məsi qeydə alınmışdır (Gruickshank,1971). 

Qidalandıran hüceyrələrin vitellogenezdə iştirakı barədə 
məlumatlar dəqiq deyil, daha doğrusu, bu haqda dolayı yolla iş-
tirakı sübut edən nəticələr əldə olunmuşdur. Belə ki, drozofila-
nın mutant forması üzərində aparılan təcrübələrdən məlum 
olmuşdur ki, oositlərin nüvələrinin sitoloji cəhətdən normal ol-
duğu bir şəraitdə qidalandıran hüceyrələrin inkişafının pozul-
ması, vitellogenezin dayanmasına səbəb olur. O da məlumdur 
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ki, politrof tipli ovariollarda qidalandıran hüceyrələrin maksi-
mal sintetik fəallığı, previtellogenez və vitellogenezin əvvəlin-
də müşahidə olunur. 

Yuvenil hormonu vitellogenezi 2 yolla tənzimləyə bilər: 
1) piy cismində vitellogeninlərin sintezini və hemolimfada on-
ların səviyyəsini tənzimləməklə, 2) hemolimfadan oositə sarı 
maddəsini əmələ gətirən birləşmələrin ötürülməsində iştirak ed-
ən follikulyar epitelinin differensiasiyasını stimulə etməklə. 

İlk dəfə Engelman (Engelmann, Penney, 1966) immun-
oelektroforez üsulunu istifadə edərək, allatektomiya olunmuş 
çəyirtkə Locusta maderae-nin vitellogen dişilərin hemolim-
fasından yumurta sarısının əsasını təşkil edən zülalın yox olma-
sını sübut etmişdir. Lakin fəal əlavə cisimlərin (corpora allata) 
reimplantasiyası və yaxud allatektomiya olunmuş dişilərə YH 
ilə təsiri, yenidən vitellogeninlərin əmələ gəlməsinə səbəb ol-
muşdur. Artiq sübut olunmuşdur ki, hər üç yuvenil hormonların 
dozasının artırılması vitellogeninlərin sintezinin sürətini artırır 
(Marc, 2008). 

Aşkar edilmişdir ki, allatektomiya piy cisminin hüceyrə-
lərində sitoloji dəyişiklikləri blokadaya alır, yəni bu zaman nü-
vələrin sayının artması, endoplazmatik tor və Holdji kompleksi-
nin inkişafı tormozlanır. Həmin dəyişikliklər isə birbaşa vitel-
logeninlərin sintezi ilə bağlıdır. Hüceyrələrin normal funksiyası 
yalnız YH və ya onun analoqları ilə təsirdən sonra bərpa olu-
nur.  

Çəyirtkə Locusta migratoria-nın yetkin dişilərinin piy 
cismində vitellogeninlər üçün spesifik olan məlumat-RNT 
(mRNT) vardır ki, bu, allatektomiya olunmuş dişilər və erkək-
lərin piy cismində olmur (Chen et al., 1976). Nəticələr onu gös-
tərir ki, YH vitellogeninlərin sintezini tənzimləyə bilir. Bu, spe-
sifik mRNT-nin transkripsiyasına nəzarət yolu ilə baş verir (En-
gelmann, 1976). 

Yuvenil hormonunun zülalların biosintezində iştirakını 
molekulyar səviyyədə izah etmək çətindir. Bunu sübut etməyin 
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yollarından biri – dişilərin piy cismində vitellogenin polisomu-
nun identifikasiyası təşkil edir. Bundan başqa, yuvenil hormonu 
ribosomal RNT-nin prosessinqinə təsir göstərə bilir. Bəzi həşə-
rat növlərinin vitellogen dişilərində piy cismi hüceyrələrinin 
ribosomal erqastroplazmatik retikulumun proliferasiyasının 
yüksəlməsi müşahidə edilmişdir: Locusta maderae-də bu pro-
ses YH tərəfindən tənzimlənir (Engelmann, 1979). Vitellogeni-
nlərin hemolimfaya ifraz olunması da YH-ın nəzarəti altında 
baş verə bilir. 

Eksperimental yolla sübut olunmuşdur ki, follikulyar 
epitelinin fəallaşması üçün yuvenil hormonunun iştirakı vacib-
dir. Bu prosesdə yuvenil hormonunun iştirakı vitellogenezin əv-
vəlində həyata keçir (Pratt,Davey, 1972). Belə ki, qansoran tax-
tabiti Rhodnius prolixus allatektomiyası vitellogenezi tamamilə 
dayandırmır, lakin prosesin zəifləməsinə səbəb olur. Normal 
fərdlərlə müqayisədə allatektomiya olunmuşlarda follikulyar 
epitelinin hüceyrəarası məsamələr daha “açıq” olur. Bu zaman 
ovariollarda previtellogenez (vitellogenez qabağı) mərhələdə 
çox sayda cavan oositlər toplanır və bunlar YH-ın olmadığı üç-
ün, hemolimfada vitellogen zülalların qatılığının yüksək olma-
sına baxmayaraq, öz inkişaflarını davam etdirə bilmirlər. 

Follikulyar epitelinin vitellogenezdə rolunu qeyd edər-
kən onların xüsusi zülalı sintez etməsini də göstərmək lazımdır. 
Həmin zülal, vitellogeninlərin oositlər tərəfindən mənimsənil-
məsinə imkan verir. Görünür ki, bu zülalın sintezi də yuvenil 
hormonu tərəfindən tənzimlənir. Bu, allatektomiya olunmuş 
(corpora allata vəziləri liqatura vasitəsilə təcrid edilmiş) tara-
kanın (Periplaneta americana) dişi fərdləri üzərində aparılmış 
təcrübə ilə təsdiq olunmuşdur: follikulyar epiteli yuvenil hor-
monu olmadığı bir şəraitdə, nişanlanmış zülalı hemolimfadan 
oositlərə keçirməmişdir (Bell, 1969). Liqatura qoyulmuş bu dişi 
fərdlərə YH ilə təsir etdikdən sonra nişanlanmış histidin folli-
kulyar epiteli hüceyrələrinə keçmiş və sonradan hüceyrəarası 
məkana daxil olub, oositin periferik nahiyyəsində sarı daxilində 
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görünmüşdür – hormonal təsir olmadıqda nişanlanmış zolaq 
görünmür və sarı maddəsi əmələ gəlmir (Bell, Sams, 1975). Bu 
təcrübələrin nəticələrindən belə bir fikir yürütmək olar ki, 
yuvenil hormonu, follikulyar epiteliyə, follikulyar zülal üçün 
lazım olan mRNT-nin transkripsiyasına nəzarət yolu ilə təsir 
göstərir. Lakin bu nəticələr, yuvenil hormonunun yumurtalıq-
lara təsir mexanizmini tam şəkildə anlamaq üçün kifayət deyil. 
Yəqindir ki, bu təsir zamanı hədəf yalnız follikulyar epiteli de-
yil, hormon oositlərin özünə də təsir göstərə bilər. Belə ki, M. 
sanguinipes –də YH-ın olmadığı bir şəraitdə ekzogen zülalların 
pinositozunda iştirak edən oolemmanın differensiasiyası baş 
vermir (Elliott, Gillott, 1976). Allatektomiya olunmuş çəyirtkə 
L.migratoria dişilərində əlavə cisimlərin (c.a.) implantasiyası 
və ya YH -1 ilə inyeksiyası follikulyar hüceyrələrin differen-
siasiya prosesini stimulə edir. 

Beləliklə, yuvenil hormonunun vitellogenezdə rolu, yal-
nız piy cismində vitellogeninlərin sintezi ilə bitmir. Müasir mə-
lumatlar, sübut edir ki, YH yetişmiş yumuta hüceyrəsinin for-
malaşmasında iştirak edən proseslərin zəncirinə daxildir (En-
gelmann, 1979). Engelmanın irəli sürdüyü sxemdə əlavə 
cisimlər (c.a.) vitellogenezin hormonal tənzimində mühüm rol 
oynayır. Lakin müəllif öz sxemində baş beyinin NSH-nın oosit-
lərdə yumurta sarısının əmələgəlmə prosesində roluna toxun-
mur. Doğrudur, bunu təsdiqləyən məlumatlar yoxdur, lakin 
birbaşa olmasa da neyrosekretin (yəni beyinin) oositlərin ye-
tişməsi prosesinə nəzarət  mövcuddur. Bu, digər endokrin or-
qanlar vasitəsilə reallaşa bilər. Məsələn, əlavə cisimlərə - cor-
pora allata –ya təsir yolu ilə həyata keçirilə bilər. Bütün həşə-
ratlarda beyinlə corpora allata  arasındakı əlaqə danılmazdır, 
bir qismində stimuləedici effekt (Tenebrio molitor, Danaus ple-
xippus,  Sarcophaga bullata), digərində isə (L.migratoria, Rho-
dnius prolixus) tormozlayıcı təsir aşkar olunmuşdur (Anderson, 
Woodruff, 2001; Tufail, Takeda, 2008). 
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Pulcuqqanadlılar (Lepidoptera) və İkiqanadlılarda (Dip-
tera) vitellogenezin hormonal tənzimi nə ilə fərqlənir? 

Ədəbiyyat məlumatlarının analizi onu göstərir ki, yalnız 
o pulcuqqanadlılarda ki, vitellogenez imaginal mərhələdə baş-
lanır və əlavə qidalanmaya ehtiyac duyulmur – bu növlərdə pr-
oses YH-ın nəzarəti altında həyata keçir. Adətən bu kəpənəklər, 
sutkanın gündüz saatlarında fəal olurlar (məsələn, Pieris bras-
sicae, Danaus plexippus, Manduca sexta) və bunların corpora 
allata vəzilərinin çıxarılması oositlərdə sarının toplanması pro-
sesini təcrid edir. Həmin növlərə yenidən fəal vəziləriin 
implantasiya olunması və ya YH, onun analoqları ilə təsir gös-
tərdikdə vitellogenez bərpa olunur (Kojanova,Reutskaya, 1983; 
Quliyeva, 1999; 2001). Belə ki, monax kəpənək Danaus ple-
xippus-un təzə qanadlanmış kəpənəklərinin boynuna liqaturanın 
qoyulması hemolimfada vitellogeninin yox olması ilə nəti-
cələnir. Əksinə, YH-I, ZR-512 yuvenoidi ilə inyeksiya, vitel-
logeninin sintezinin bərpa olunmasına səbəb olur. 

Tütün kəpənəyi Manduca sexta –da yuvenil hormonu vi-
tellogenezin başqa fazalarını tənzimlədiyi halda, vitellogeninin 
sintezinə nəzarət etmir (Nijhout, 1975). 

Kəpənəkləri qarıncığında yetişmiş yumurtaları ilə pup-
dan çıxan və qidalanmayan növlərdə vitellogenez pup mərhə-
ləsində gedir və bu zaman prosesin tənzimində yuvenil hormo-
nu iştirak etmir. Məsələn, ipəkqurdu Hyalophora cecropia-da 
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bu zülalın sintezi prosesində hər hansı bir endokrin mənbəyin 
iştirakı aşkar edilməmişdir. Məlumdur ki, bu kəpənəyin pup 
mərhələsində əlavə cisimlər (c.a.) fəal olmur (Pan, 1977). 

Tut ipəkqurdu Bombyx mori –nin tırtıllarına liqaturanın 
qoyulması (corpora allata, corpora cardiaca, udlaqüstü 
qanqlilər) və PTV-nin çıxarılması yetkin fərdin formalaşma-
sına, yumurtaların inkişafına heç bir təsir göstərməmişdir (Kuli-
yeva, 2003, 2004). 

Galleria mellonella-nın təzə puplaşan fərdlərinə ima-
ginal yumurtalıqların köçürülməsi oogenez prosesini pozmamış 
və puplarda xorionlu yetişmiş yumurtaların əmələ gəlməsinə 
səbəb olmuşdur. Ekdizonun bu qrupa aid olan növlərdə vitello-
genezin gedişinə təsiri tədqiq olunmamışdır. Lakin qərb ipək-
qurdu Malacosoma pluviale –yə ekdizonun inyeksiyası yumur-
taların inkişaf prosesinə stimuləedici təsir göstərmişdir (Sahota, 
1969). 

Pulcuqqanadlıların yuxarıda qeyd olunmuş 2 kateqori-
yasından başqa aralıq forması da vardır. Bura aid olan növlərdə 
vitellogenez pup mərhələsində başlanır, lakin imago mərhələ-
sində bitir və uçan kəpənəklər qidalanırlar. Həmin növlərin vi-
tellogenezinin hormonal tənzimi tədqiq olunmamışdır. Bu qru-
pa yarpaqbükənlər, odlucalar və s. aiddir (Kojanova, Reutska-
ya, 1983). 

Kəpənəklərdə olduğu kimi, ikiqanadlılar da vitellogene-
zin hormonal tənzimi baxımından eynicinsli deyillər. Onların 
arasında elə növlər vardır ki, vitellogenezin tənzimində mühüm 
rolu yuvenil hormonu oynayır, məsələn, Glossina austeni, 
Phormia regina. Bu növlərdə əlavə cisimlərin təcrid olunması 
vitellogenez prosesini bloka alır və əksinə, allatektomiya olun-
muş dişiləri YH və onun analoqları ilə təsir etdikdə sarıəmələ-
gəlmə prosesi bərpa olunur (Pappas, Fraenkel, 1978). 
Drozofilanın  təcrid olunmuş qarıncığında vitellogenez, corpora 
allata-nın implantasiyası və ya YH-ın analoqu ilə təsirdən sonra 
bərpa olunur (Handler, Postlethwait, 1977). Başqa bir növ, S. 
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bullata-da vitellogenez 2 mənbədən tənzimlənir: burada həm 
yuvenil hormonu, həm də baş beyinin neyrosekretor hüceyrələri 
iştirak edir (Wilkens, 1969; Engelmann et al., 1971). 

Vitellogenezin hormonal tənzimində ekdizonun iştirakı-
nı unikal hadisə kimi qiymətləndirirlər (Hagedorn et al., 1973; 
Hagedorn, 1974). Belə ki, ekdizonun bu prosesdə iştirakı ətraflı 
şəkildə Aedes aegypti ağcaqanadı üzərində tədqiq edilmişdir. 
Ağcaqanadın piy cismi həm in vitro, həm də in vivo şəraitlərdə 
ekdisteronun təsirindən sonra vitellogenin sintez etməyə başla-
mışdır. Bu nəticə, oncədən tarakanlar (Engelmann, 1971; Whi-
tehead,1974) və kəpənəklər (Herman, Baker, 1976) üzərində 
əldə olunmuş məlumata – ekdizonun vitellogenezə ingibirləş-
dirici təsirinə dair nəticəyə ziddir. Məlum olmuşdur ki, qanla 
qidalanan ağcaqanadın dişi fərdlərində ekdizonun əsas mənbəyi 
yumurtalıqlardır. Maraqlıdır ki, bu mənbə yeganə deyil, yəni 
həmin fərdlərdə ovariolların təcrid olunmasına baxmayaraq, 3 
dəfə az miqdarda, mənbəyi məlum olmayan ekdizon aşkar-
lanmışdır. 

İkiqanadlıların digər növlərində də ekdisteronların 
vitellogeninin sintezində iştirakı sübut olunmuşdur. Məsələn, 
Sarcophaga bullata milçəyində ekdisteronu inyeksiya etməklə, 
normal halda zülalın olmadığı erkək fərdlərdə vitellogeninin 
sintezi qeydə alınmışdır. Lakin yumurtalıqların erkək fərdlərə 
implantasiya olunması vitellogeninin sintezi ilə nəticələnmə-
mişdir (De Loof  et al., 1978). 

Oositlərin tsiklik inkişafının hormonal tənziminə dair 
aparılan təcrübələrin nəticələrindən görünür ki, müxtəlif həşərat 
növlərinin reproduktiv tsiklləri, bir-birindən yumurtaqoyma və 
yumurtaların yetişmə sinxronluğuna görə fərqlənir. Buna əsas-
lanan Adams (Adams,1980) yumurtaların yetişmə sinxronluğu-
nun bir neçə tipinin olduğu fikrini irəli sürmüşdür və onları 
sinxron və asinxron vitellogenezlər adlandırmışdır. 

Sinxron vitellogenez, qonotrofik tsikllərlə əlaqədar olan, 
hər ovariolda yalnız bir oosit yetişən, digərlərinin inkişafı oosi-
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tin ovulyasiyasına qədər previtellogenezdə ləngiyən prosesdir. 
Belə bir fikir irəli sürülür ki, sinxron vitellogenezə hormonal 
nəzarət, qonadotrop hormonu və ya vitellogeninin sintezi 
məhsullarının tənzimi yolu ilə həyata keçir. Adams sinxron 
vitellogenezi 3 qrupa bölmüşdür: 

I qrupa ovarioldaxili sinxronluq aiddir ki, bu zaman 
“qonşu” ovariollarda yerləşən və birinci qonotrofik tsiklin inki-
şafında oositləri vitellogenezin müxtəlif mərhələlərində olur və 
daima yetişmiş yumurtalar qoyulur. Həmin həşəratlarda daima 
qonadotrop hormon və vitellogenin olur. Endokrinoloji tənzi-
min bu tipində ekzogen hormon- previtellogen oositlərdə yu-
murta sarısının toplanmasını stimulə etmir. Bu qrupa 2 növ – 
Rhodnius prolixus və Drosophila melanogaster aiddir. 

II qrupa ovariollararası sinxronluq aiddir. Sinxronluğun 
bu formasında bütün ovariollarda, eyni inkişaf mərhələsində 
olan vitellogen oositlər yerləşir. Bu zaman yumurtalar porsiya-
larla qoyulur, hormonlar və vitellogeninlərə tələbat həmişə 
olmur. Həmin qrupa Thysanura, Blattoptera, Orthoptera və Di-
ptera dəstələrinin nümayəndələri aiddir. 

III qrup, yeganə haldır ki, diribala verən və Glossina 
cinsinə aid olan milçəklər aiddir. Bu zaman yeganə oosit (və ya 
embrion) yalnız bir ovariolda inkişaf edir, digər ovariollarda isə 
previtellogen oositlər olur. 

Müəllifin fikrincə, I və  II qruplara aid olan həşəratlarda 
sinxron vitellogenezin tənzimi, ovarial hormonu adlanan bir-
ləşmə tərəfindən həyata keçir. Bu hormon, vitellogen oositlər 
tərəfindən sintez olunur və qonadotrop hormonlara ingibirləşdi-
rici təsir göstərir. Ovarial hormonu yalnız 4 növdə - Rhodnius 
prolixus, Musca domestica, Blatta orientalis, B.germanica –da 
aşkarlanmış və onun kimyəvi təbiəti məlum deyildir. 

Spermatogenezin hormonal tənziminə dair məlumatlar 
ziddiyyətlidir. Belə ki, növlərin çoxunda toxumluqların inki-
şafının endokrin sistemdən az asılı olması barədə məlumatlar 
vardır. 
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Spermatogenezin hormonal tənziminin olmaması haq-
qında məlumatlar çəyirtkəkimilər – Locusta migratoria (Girar-
die, 1966), Schistocerca gregaria (Szollosi, 1975), Anacridium 
aegyptium (Girardie, Granier, 1974), taxtabiti Oncopeltus fas-
ciatus (Economopolus, Gordon, 1971), tarakan Periplaneta am-
ericana (Blaine, Dixon, 1970) müəyyənləşmişdir. Tarakanın 
VII-X yaşlı nimfaları üzərində aparılmış mikrocərrahiyyə yolu 
ilə müəyyən olunmuşdur ki, onlarda toxumluqların inkişafı, 
neyrosekretor hüceyrələr və PTV-dən asılı deyildir. 

Ümumiyyətlə, həşəratların erkək fərdlərinin reproduktiv 
sisteminin quruluşu ətraflı şəkildə tədqiq olunmuşdur (şəkil 44, 
A, B). Spermatogenezin sitoloji aspektlərinə dair də məlumatlar 
vardır (Sokolov, 1966) 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Şəkil 44. Həşəratın reproductiv 
sistemi: A- Bombyx mori-nin erkək 
fərdinin toxumluqları və əlavə cinsi or-
qanları (Mixaylov,Qerşenzon,1958-ə gö-
rə): 1-toxumluqlar, 2-toxumçıxarıcı kanal, 
3- əlavə cinsi vəzilər, 4- bu vəzilərin axa-
rı, 5-toxum qovuqları,6- toxumçıxarıcı ka-
nal, 7- cinci orqan; B – Toxumluqda sper-
matogenezin fazaları (Gillot, 1980-ə görə): a- hermari, b,c,d – böyümə, 
yetişmə, transformasiyanın müvafiq zonaları: 1- spermatozoidlər, 2- apikal 
hüceyrə, 3- spermatoqoniya, 4- spermatositlər, 5- spermatidlər 
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Həşəratda cüt toxumluqları, tırtılların 2-ci və 3-cü yaş 
dövründə fərqləndirmək mümkündür. Böyümə və orqanogenez 
zamanı bəzən toxumluqlar birləşib tək orqanı əmələ gətirir (mə-
sələn, pulcuqqanadlılarda). Toxumluq bir və ya bir neçə toxum 
follikulasından formalaşır ki, burada spermatogenez prosesi ge-
dir. Yetişmiş spermatozoidlər cüt toxum boruları vasitəsilə to-
xum qovuqlarına keçirlər və toxumçıxarıcı kanala düşmədən 
əvvəl, burada toplanırlar. Sonuncu erkək cinsi hüceyrələri ko-
pulyasiya orqanı vasitəsilə xaric edir (şəkil 44, A). 

Toxum follikulaları bir neçə zonadan ibarətdir (şəkil 44, 
B). Həmin follikulalar bir-birindən cinsi hüceyrələrin differen-
siasiya səviyyəsinə görə fərqlənir. Belə ki, spermatoqoniyalar 
apikal zonada təkrar mitotik bölünməyə məruz qalaraq, birinci 
sıra diploid spermatositləri əmələ gətirir. Birinci meyotik bö-
lünmədən sonra ikinci sıra spermatositlər, sonradan isə ikinci 
bölünmə baş verir və qaploid xromosomlu spermatidlər forma-
laşır. Spermatidlər əmələ gəldikdən sonra spermatogenezin 
postmeyotik dövrü, yəni spermatogenez başlanır. Spermatoge-
nez – sentrioli və mitoxondrilərin mürəkkəb dəyişiklikləri, 
akrosoma və qamçının əmələ gəlməsi və s. prosesləri əhatə ed-
ir, nəticədə spermatozoidlər formalaşır. 

Həşəratların çoxusunda spermatositlərin meyozu eyni 
yolla gedir. Lakin spermatogenez prosesi müxtəlif üsulla həyata 
keçə bilir. Bu, müxtəlif növlərdə spermatozoidlərin quruluşu-
nun spesifikliyi ilə əlaqədardır.  

Spermatositlər bir spermatoqoniyanın sələfləridir və on-
lar qeyri-tam hüceyrəvi bölünmədən sonra sitoplazmatik 
kanallar vasitəsilə birləşmi halda qalırlar (şəkil 45). Bu zaman 
somatik hüceyrələrdən formalaşan örtük qatına malik toxum 
sistaları əmələ gəlir. Spermatositlərin əmələ gətirdiyi sinsiti, 
spermatogenezin son mərhələlərində ayrı-ayrı hüceyrələrə 
parçalanır (Tokuyasu et al.,1972). Toxumluğun əsas elementi, 
təpə, yəni uc hissəsində yerləşən apikal hüceyrələr və ya hər 
follikuladır.  
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Şəkil 45. Xromosom konfiqurasi-
yalı spermatogenezin sxemi (To-
kuyasu et al.,1972-ə görə): SQ- 
spermatoqonilər, SS1- birinci sıra 
spermatositlər, SS 2- ikinci sıra sper-
matositlər, ST- spermatidlər, SZ- sp-
ermatozoidlər 

 
 
 
Bəzi növlərdə məsələn, 

Diptera-da sistalar aşkar olun-
mamışdır. İlkin spermatoqoni-
yalar apikal hüceyrələrlə bağlı 
olur. Apikal hüceyrələrin mən-
şəyi və funksiyası tam şəkildə 
tədqiq olunmamışdır. Adətən 
onlar, imaginal mərhələyə qə-

dər fəaliyyət göstərir və spermatogenezin sonunda degenerasi-
yaya uğrayırlar (Ruzen-Ranqe, 1980). 

Qeyd etmək lazımdır ki, bəzi həşərat növlərində (məsə-
lən, O. fasciatus) toxumluqlarda aşkarlanan qidalandıran hüce-
yrələrin rolu məlum deyil. Spermatogenezdə onların trofik fun-
ksiyası və mənşəyi barədə heç bir məlumat yoxdur. Drosophi-
la-da qidalandıran hüceyrələr apikal və interstisial hüceyrələrin 
(digər hüceyrələrin formalaşmasında iştirak edən) dəyişkənlik 
mərhələlərindən biri olması haqqında fikir söylənilir (Kojano-
va, Reutskaya, 1983). 

Həşəratın çoxusunda spermatogenezin meyotik fazası, 
corpora allata və PTV-nin fəaliyyət göstərdiyi zaman, yəni 
imaginal mərhələyə qədər davam edir. Yetkin fərdlərin toxum-
luqları, əsasən spermatidlər və spermatozoidlərdən  ibarət olur. 
Pulcuqqanadlılarda (Lepidoptera) isə spermatogenez pup 
mərhələsində bitir (Retnakaran, Grisdale, 1970, Danilova, 
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1976). Əksinə, böcəklərdə (Coleoptera) spermatogenezin bütün 
ilkin mərhələləri inkişaf boyu müşahidə olunur. Ceratilis capi-
tata milçəyinin yetkin fərdləri qanadlanmadan bir neçə gün 
sonra da yetişməmiş toxumluqlara malik olurlar. 

Spermatogenezin ayrı-ayrı dövrləri, onların həşəratın in-
kişaf fazalarına uyğun gəlməsi bir dəstə daxilində də dəyişə bi-
lir. Görünür bu, növün nəsillərinin sayı, diapauzanın olub-ol-
maması və s. asılıdır. Məsələn, məlumat vardır ki, fakultativ 
(baş verməsi mütləq olmayan) diapauzanın xas olduğu taxta-
bitilərdə (Dysdercus koenigii, Rhodnius prolixus, Oncopeltus 
fasciatus) yetişmiş sperma toxumluqlarda imaginal qabıqdəyiş-
mədən sonra əmələ gəlir. Halbuki, obliqat (mütləq) imaginal 
diapauza zamanı məsələn, zərərli bağacıqda (E.intergriceps) 
spermatogenez yetkin fərdin qanad açmasından bir neçə ay keç-
dikdən sonra da bitmir (Şinyayeva, 1980). 

Tırtıl (sürfə) və puplarda toxumluqların morfogenetik 
proseslərinin sürətinə ekdizon əhəmiyyətli dərəcədə təsir 
göstərə bilir. Belə ki, E.kuchniella-nın pup qonadaları olan mü-
hitinə ekdizonun əlavə edilməsi, cüt toxumluqların tək orqan 
formasında birləşməsini tezləşdirir. Məlum olmuşdur ki, hətta 
in vitro şəraitdə belə ekdizon stimuləedici təsirə malik olur: di-
apauzada olan odluca Ch.suppressalis-in sürfələrinin qona-
dalarında ekdisteron demək olar ki, 2 dəfə spermatidlərin əmələ 
gəlməsini, hüceyrələrin miqrasiyasını, toxumluq divarının əzələ 
liflərinin yığılmasını tezləşdirir (Yagi et al., 1969). 

Müəyyən edilmişdir ki, endogen və ekzogen ekdizon R. 
prolixus sürfələrinin toxumluqlarında mitotik indeksi 2 dəfə 
artırır. Sübut olunmuşdur ki, tut ipəkqurdu Bombyx mori-nin 
spermatositlərində meyozun başlanması üçün ekdisteroidin ol-
ması vacibdir (Mitsui et al., 1976). 

Yuvenil hormonunun spermatogenezin tənzimində rolu-
na gəldikdə, onu qeyd etmək lazımdır ki, bu hormon, yaş döv-
rünün sürəkliyinə təsir göstərməklə, həmin prosesin davamiy-
yətini müəyyənləşdirə bilir. Məsələn, qansoran taxtabiti R. pro-
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lixus-un toxum sistalarında 16 hüceyrəsi olan 3-cü yaş dövrü-
ndə olan sürfələrin allatektomiyası, “cırtdan” imagoların yaran-
masına səbəb olur. Bu cırtdan imagolar, cinsi hüceyrələrin 
mezodermal və ekdodermal strukturlarının metamorfozunun 
gedişinə baxmayaraq, yalnız birinci sıra spermatositlər (SS 1) 
mərhələsinə çata bilir. Həmin əməliyyat 4-cü yaş dövründə 
olan sürfələr üzərində aparıldıqda, toxum sistalarında ən çoxu 
64 hüceyrəsi olmuş və formalaşan imagonun toxumluqlarında 
spermatozoidlər müşahidə olunmuşdur. 

Pulcuqqanadlılardan Spodoptera litura sovkası üzərində 
YH ilə aparılmış təcrübələr əsasında hormonun dolayı təsiri 
qeydə alınmışdır: hormonun yüksək titri son tırtıl yaşının uzan-
ması və bununla da toxumluqların inkişafının ləngidilməsinə 
gətirib çıxarmışdır (Yagi, Kuramochi, 1976). 

Erkək və dişi fərdlərdə əlavə cinsi vəzilərin inkişafı-
nın tənzimi son illərin bir çox tədqiqatlarının əsas mövzusu 
olmuşdur (Kojanova, Reutskaya, 1983). Erkək fərdlərdə əlavə 
cinsi vəzilər, toxumçıxarıcı borulara açılan kisəciklərdir, bəzən 
qıvrılan borucuqlar formasında olur (şəkil 44, 3). Bu vəzilərin 
sayı müxtəlif cinslərdə fərqlidir: növlərin çoxunda iki, məsələn, 
tarakanlarda (Blattoptera) həddən artıq çox olur. Əlavə cinsi 
vəzilərin divarı xarici membrana və endoplazmatik retikulumu 
yaxşı inkişaf etmiş epiteli hüceyrələrindən ibarətdir. 

Vəzilərin sekreti, kopulyasiya prosesində ötürülür və 
spermatoforun əmələ gəlməsinə, əsas toxum mayesinin yaran-
masına sərf olunur. Fərz olunur ki, bu vəzilərin sekretinin əsas 
funksiyası, spermatozoidlərin hərəkətinin fəallaşmasına şərait 
yaratmaqdır. Erkəklərdə əlavə cinsi vəzilərin sekreti dişilərə 
müxtəlif bioloji və fizioloji təsir göstərir: onların cinsi fəallığını 
stimulə edir, yumurtaqoyma prosesini sürətləndirir (Chen, 
Baumann, 1972). 

Məlumdur ki, əlavə cinsi vəzilərin differensiasiyası, yu-
venil hormonu və ekdizon hormonlarının olmadığı şəraitdə hə-
yata keçir. Belə ki, zərərli bağacıq  E. integriceps –in son yaşda 
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olan sürfələrinə yuvenil hormonunun sintetik analoqu ilə (yuve-
noid) təsir etdikdə, differensiasiya əlamətləri görünən əlavə 
cinsi vəzilərin inkişafı erkək fərdlərdə tormozlanmışdır 
(Reutskaya və b., 1979). Lakin əlavə cinsi vəzilərin fəallaşması, 
həmçinin sintez və ifrazetmə mexanizmlərinin inkişafı, hor-
monların stimulyasiyasını tələb edir. 

Müəyyən edilmişdir ki, əlavə cinsi vəzilərin sekretor fə-
aliyyətinə corpora allata vəzilərinin hormonu tənzimləyici təsir 
göstərir. Məsələn, çəyirtkə (S. gregaria), şala (M. sanguinipes), 
tarakan (P. americana), kolorado böcəyi (L. decemlineata), bö-
cək (Pterostichus nigrita), kəpənək (D. plexippus) erkək fərdlə-
rində bu, sübuta yetirilmişdir. 

Tenebrio molitor –un dişi fərdlərində bu vəzilərin orqa-
nogenezinin təcrübi yolla tədqiqi onu göstərdi ki, ilk əlamət-
lərin – rüşeymin böyüməsi və tam imaginal inkişafı ekdizonun 
iştirakı ilə baş verir. Lakin həm dişi, həm də erkək fərdlərdə 
əlavə cinsi vəzilərin sekretor fəaliyyəti, əlavə cisimlərin (c.a.) 
vasitəsilə tənzimlənir (Engelmann, 1968, 1970). 

 
   II.4. Hormon analoqlarının metamorfoz və 
      reproduktiv inkişafa təsiri 
 
Həşəratın ontogenezində hormonların titri sabit qalmır, 

bir fazanın inkişafı dövründə kəskin dəyişikliklərə uğrayır. Dö-
vr edən hemolimfada ayrı-ayrı hormonların miqdarının müvafiq 
şəkildə dəyişilməsi, genetik cəhətdən proqramlaşdırılmış böyü-
mə və differensiasiya proseslərinin inteqrasiyasını, həyata keçi-
rilməsini təmin edir. Ontogenezin müxtəlif mərhələlərində ek-
zogen hormonal müdaxilə və ya antihormonal preparatlarla tə-
sir, süni surətdə orqanizmdə hormonların titrinin dinamikasının 
dəyişilməsinə səbəb olur. Belə ki, süni surətdə müdaxilə yolu 
ilə böyümə və differensiasiya proseslərinin ardıcıllığını, isti-
qamətini kəskin dəyişməklə, orqanizmin inkişafına istənilən 
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yönəm vermək olar. Bu zaman yaranan dishormoniya orqaniz-
min məhv olması ilə nəticələnir. 

Qeyd etmək lazımdır ki, ekzogen müdaxilə xüsusi şə-
raitdə həyata keçirilir, yəni ekzogen hormon və ya onun sintetik 
analoqu, orqanizmdə təbii hormonun titrinin minimal səviyyədə 
olduğu (yaxud heç olmadığı) dövrlərdə daxil edilməlidir. Yal-
nız bu halda görünən effektləri əldə etmək mümkün olur. 

Antihormonal preparatlardan istifadə etdikdə isə əksinə, 
yalnız hormonların titrinin orqanizmdə yüksək olduğu dövr-
lərdə (ən yüksək həssaslıq dövrlərində) müdaxilə, müsbət nəti-
cə verir. Ümumiyyətlə, həşəratlarda ayrı-ayrı hormonal prepa-
ratlara qarşı ən yüksək həssaslıq dövrləri, praktiki olaraq, qeyri-
həssas olan mərhələlərlə növbələşir. Müəyyən ekzogen hormon 
və ya onun analoquna qarşı yüksək həssaslığı ilə xarakterizə 
olunan, təsirdən sonra normal inkişaf proqramı pozulan həmin 
dövrlər “həssas” və ya “kritik”dövrlər adlanır. Hazırda müxtə-
lif zərərverici həşəratlara qarşı mübarizə sistemində hormona-
bənzər birləşmələrdən istifadə perspektivliyi ilə bağlı olaraq, 
bir çox bioloji fəal maddələrə qarşı ən yüksək həssaslıq dövrləri 
tədqiq olunmuşdur. Xüsusən də yuvenil hormonlarının funksio-
nal fəaliyyətini imitasiya edən bioloji fəal maddələr, yuvenoid-
lərə qarşı həssaslıq dövrləri ətraflı öyrənilmişdir. 

Eksperimental yol ilə sübut olunmuşdur ki, fərdi inki-
şafın hər fazasında kritik dövrlər həm başlanma vaxtı, həm də 
sürəkliyinə görə növ spesifikliyinə malikdirlər. Bu, ilk növbə-
də, entomoloji obyektin histogenez və differensiasiya proseslə-
rini tənzimləyən endogen hormonların titrinin dinamikasının 
növ xüsusiyyətləri ilə əlaqədardır. 

Ekzogen hormonal müdaxiləyə qarşı həssaslıq dövrləri, 
yəni həmin kritik dövrün başlanması və davamiyyəti, vəzilərin 
sekretor fəaliyyətinə təsir göstərən bir sıra xarici amillərdən ası-
lıdır. Məsələn, həşəratı aşağı temperatur şəraitində saxladıqda 
onun yuvenoidlərə qarşı həssaslıq dövrünün uzanmasını qeydə 
almışlar. Həmçinin amputasiya və ya epidermisin zədələnməsi 
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zamanı baş verən regenerasiya hüceyrələrdə yenidən bərpa işi-
nə təsir göstərə bilər (Slama et al., 1974). Lakin həşəratın ac 
qalması kritik dövrün sürəkliyinə təsir göstərməsə də onun 
başlanmasını təxirə sala bilər. Buna səbəb, sekretor tsikllərin 
həşəratın qidalanma xüsusiyyətlərindən ümumi asılılığıdır. Belə 
ki, növlərin çoxusunda qabıqdəyişmə hormonu – ekdizonun 
ifrazı, yalnız qidalanmadan 24-36 saat keçdikdən sonra baş 
verir. 

Deməli, həşəratın ekzogen hormonal müdaxiləyə qarşı 
həssaslıq dövrü dinamik prosesdir və süni yolla idarə oluna bi-
lər. 

Məlum olduğu kimi, metamorfozu şərtləndirən, hücey-
rələrin intensiv differensiasiya prosesləri, həşəratların müxtəlif 
toksonomik qruplarında vaxt baxımından uyğunsuzluq təşkil 
edir. İnkişafı natamam çevrilmə yolu ilə keçən növlərin çoxu-
sunda (Hemimetabola) bu proseslər son sürfə yaşının birinci 
yarısına müvafiq gəlir. Ekzogen hormon və ya sintetik analo-
qun həmin dövrdən sonra daxil edilməsi, həşəratın preparata 
qarşı həssaslığını yüzdən min dəfəyə qədər azaldır. Tam meta-
morfozun xas olduğu həşərat növlərində (Holometabola) inten-
siv differensiasiya prosesləri tırtılın-pupa və pupun-imagoya 
çevrilmə mərhələlərində baş verir. Lakin növlərin bəzilərində 
tırtıl-pup metamorfozunun kritik dövrləri son tırtıl yaşının bi-
rinci yarısına (amerika ağ kəpənəyi Hyphantria cunea, Agrotis 
cinsinə aid olan sovkalar), digərlərində isə orta və ya yaşın ik-
inci yarısına (tut ipəkqurdu Bombyx mori, mum güvəsi Galleria 
mellonella ) müvafiq gəlir (Slama, 1971; Burov və b.,1974). 

Atipik inkişafın xas olduğu bəzi növlərdə (mənənə Acy-
rthosiphon pisum) kritik dövrü son yaşdan əvvəlki mərhələdə 
qeydə alınmışdır (Sehnal, 1976). Bəzən ekzogen müdaxiləyə 
qarşı həssaslıq dövrü, son yaşa qabıqdəyişmə ilə deyil, bir baş-
qa amillə müəyyənləşir məsələn, qansoran taxtabiti Rhodnius 
prolixus-da olduğu kimi. Bu növlərdə, kritik dövr yalnız qida 
qəbulundan sonra baş verir (Wigglesworth, 1969). 
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Tədqiqatların nəticələrinə görə, kritik dövrün başlanması 
və davamiyyətinə təsir edən amillərdən biri də fototermoperio-
dik şəraitdir (cədvəl 1). Belə ki, Noctuidae və Pieridae nüma-
yəndələrində ekzogen müdaxiləyə qarşı ən yüksək həssaslıq 
dövrü, növlərin yumurta fazasından başlanaraq, inkişaf etdikləri 
fototermoperiodik şəraitdən asılı olaraq dəyişir (Kuliyeva,1999) 

                               
                                                                             C ə d v ə l  1 

Müxtəlif fototermoperiodik rejimlərdə Noctuidae, Pieridae 
tırtıllarında yuvenoidlərə qarşı ən yüksək həssaslıq dövrləri 

 
Növlərin çoxusunda pup→imaginal metamorfozun kri-

tik dövrü, pupa qabıqdəyişmədən dərhal sonra başlanır və bu 
inkişaf mərhələsinin 1/3 dövrünü əhatə edir: nisbətən az sürək-
liyə malik olur. Lakin pup diapauzası zamanı onun başlanması 
müəyyən müddət təxirə salınır (Riddiford, 1972). Bir qrup al-
imlərin əldə etdiyi nəticələri ümumiləşdirən Sehnal (Sehnal, 
1976) belə bir qanunauyğunluğu aşkar etmişdir ki, farat və ye-

 
     N ö v l ə r    

               Fototermik rejimlər 

250C 16 s 200C 12 s 

Heliothis armigera 
 

 IV, 2-ci günü 
 

III-IV qabıqdəyiş-
mənin 1-ci günü 

Agrotis segetum 
 

VI, 2-3-cü günlər 
 

V-VI yaşlar 
 

Phytometra gamma V yaşa qabıqdəyişmə-
nin 1-ci günü 

III-IV, qabıqdəyiş- 
mənin 3-4-cü gün- 
ləri 

Barathra brassicae V, 3-cü gün – VI, 2- 
ci günü 

V, qabıqdəyişmə- 
nin 2-3-cü günləri 

Pieris brassicae V, 1-3-cü günləri IV, qabıqdəyişmə- 
nin 3-4-cü günü, 
V yaş 

Pieris rapae V, 1-ci günü 
 

IV-V yaşlar 
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nicə qabıq dıyişmiş puplar, yuvenoidlərə qarşı ən yüksək həs-
saslığa malikdirlər. Lakin bu, həşəratların hamısı üçün belə 
deyil məsələn, böyük un böcəyində dərhal qabıqdəyişmədən 
sonra yuvenoidlə təsir, praktiki olaraq, morfogenetik effekt 
əmələ gətirmir (Dedos et al.,1993; Shaaya, 1993). Belə ki, 
pupların həssaslığı tədricən artır və 18 saatda maksimuma çatır, 
24 saat eyni səviyyədə qaldıqdan sonra 32-saatlıq puplarda kəs-
kin surətdə azalır (Reddy, Krishnakumaran, 1973). Həmin 
müəlliflər qeyd edirlər ki, yenicə formalaşmış pupların həssas-
lığı, yuvenoidlə eyni zamanda ekdisteronun daxilə inyeksiyası 
nəticəsində də kəskin yüksələ bilir. Görünür bu qabıqdəyişmə  
hormon analoqunun sinergetik təsiri, onun pup-imaginal 
apolizisini tezləşdirmək və epidermal hüceyrələrin inkişafını 
sinxronlaşdırmaq qabiliyyəti ilə bağlıdır.  

Yuvenoidlərin təsiri nəticəsində əmələ gələn effektləri 
düzgün izah etmək üçün onu nəzərə almaq lazımdır ki, müxtəlif 
orqanlar və toxumalar kritik dövrü asinxron keçirirlər, yəni ey-
ni vaxtda baş vermir. Çünki zaman baxımından ayrı-ayrı 
toxumalarda hüceyrə differensiasiyası prosesləri eyni vaxtda 
getmir. Hətta bədənin ayrı-ayrı hissələrində eyni bir toxumada 
hüceyrə differensiasiyası müxtəlif vaxtda baş verə bilər (Seh-
nal, 1968). Ekzogen hormonun daxil edilməsinə qarşı cavab 
reaksiyası olaraq, epidermal hüceyrələr tırtıl kutikulasını sintez 
etmək qabiliyyətini itirir və bu, pup kutikulasının əmələ gəldiyi 
nahiyyədə, yəni baş və anal buğumlarda daha aydın biruzə 
verir. Yuvenil hormonu ilə təsiri bir qədər gecikdirdikdə, 
bədənin çox hissəsində buna qarşı cavab reaksiyası itir və 
yalnız qarıncığın orta buğumlarının ön və yan hissələrində 
epidermal hüceyrələrin hormona qarşı həssaslığını saxlaması 
müşahidə edilir. Fərdlərin preparatla təsirini daha gec həyata 
keçirdikdə həmin hormona qarşı həssaslıq yalnız interseqmen-
tar membranalarda aşkarlanır (Kuliyeva, 1999). 

Analoji qanunauyğunluq inkişafı tam çevrilmə yolu ilə 
gedən növlərdə (Holometabola) sürfə-pup metamorfozunda 
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qeydə alınır. Belə ki, Slama (Slama, 1971) həmin həşərat növ-
lərində imaginal disklər, qanad rüşeymləri, baş və döş çıxıntı-
ları, genetal buğumların epidermal hüceyrələrinin, qarın epider-
mal hüceyrələrinə nisbətən yuvenoidlərə qarşı daha qısa həs-
saslıq dövrünə malik olduğunu müəyyənləşdirmişdir. Müəllif 
bu təzahürü, metamorfozun gedişi zamanı bədən nahiyyələrinin 
daha dərin dəyişikliklərə məruz qalması ilə izah edir. 

Hyalophora cecropia ipəkqurdunun son yaşlı tırtıllarının 
epidermal hüceyrələrinin yuvenoidlərə qarşı həssaslığı. qabıq-
dəyişmə anından 9-10 gün müddətində davam edir. Sonradan 
kəskin surətdə azalma, bağırsağın boşalması və barama sarı-
yana kimi (13-14 gün) tamamilə yoxolma qeydə alınır. Bütün 
bu müddət ərzində tırtılın daxili orqanları heç bir həssaslıq 
nümayiş etdirmirlər. Lakin barama hazır olduqdan sonra vəziy-
yət dəyişir və epidermal hüceyrələr yuvenoidlərin ən yüksək 
dozalarına qarşı heç bir həssaslıq ifadə etmədiyi halda, daxili 
orqanlar preparata qarşı həssaslığını saxlayır. Xüsusən də bu 
dövrdə ən yüksək həssaslığa döş əzələsi, bağırsaq, piy cismi, 
qonadalar və onların əlavə cisimləri malik olur (Riddiford, 
1972). Bu xüsusiyyət, Holometabola-ın bütün növlərinə xas 
deyil məsələn, arı odlucası Galleria mellonella- da tırtıl-pup 
metamorfozu zamanı həm xarici örtük qatı, həm də daxili or-
qanları yuvenoidlərə qarşı həssaslığını barama sarıyana kimi 
saxlayır, sonradan bu həssaslıq tamamilə itir (Sehnal, Meyer, 
1968). Görünür bu fərqlilik, hər növün pup mərhələsinin son-
rakı inkişaf dövrünə xas olan xüsusiyyətlərlə əlaqədardır. 

Galleria mellonella puplarının inkişafı, tırtıl-pup meta-
morfozundan sonra 24 saat ərzində başlanır. Bu, tırtıl toxu-
malarının differensiasiya proseslərinin hələ tırtıl mərhələsində 
bitməsini tələb edir. Lakin sekropia ipəkqurdu pupları uzun 
müddət qeyri-fəal halda qalırlar ki, bunu diapauza halının 
formalaşması ilə izah etmək lazımdır. Həmin vəziyyət onlara 
daxili daxili orqanların tırtıl-pup metamorfozunu ləngitməyə 



 161 

imkan yaradır. Bu halın bitməsi isə bilavasitə öncə gələn 
qaböqdəyişmədə və ya ondan sonrakında baş verir.  

              C ə d v ə l   2 
Müxtəlif növ həşəratda yuvenoidlərə qarşı həssaslıq dövrünün 
sürəkliyi (Sehnal, 1976-a görə) 
 

 
N ö v 

 

Yaşı ümumi 
sürəkliyi, gün 

 

Həssaslıq 
dövrünün 

sürəkliyi, % 
 

Təsirin 
optimal vaxtı, 
%-lə 

Nauphoeta cinerea 
 

         27 
 

         85 
 

        50 
 

Schistocerca  
gregaria 

         14 
 

         60 
 

        10 
 

Pyrrhocoris 
apterus 

          7          50 
 

        0 
     

Dixippus morosus 
 

          20 
 

         75 
 

        50 
 

Galleria mellonella 
 

          8          85         75 

Carpocapsa pomo- 
nella 

          10          50         30 

Phytometra gamma 
 

          9          75         50 

Spodoptera litura           7          55         25 

Pieris brassicae           7          55         25 

Leptinotarsa 
decemlineata 

          12          70          - 

Trigoderma 
granarium 

          13           85         75 

Caryedon gonagra           17           85         75 

Hylobius abietis           30           90          - 

Chironomus 
thummi 

          12           75         60 
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Toxuma və orqanların həssaslığının başlanmasının eyni 
vaxtda baş verməsi, həşərata metamorfozun hər mərhələsində 
yuvenoidlərə qarşı həssaslığı saxlamasına gətirib çıxarır.  

Cədvəl 2-də 14 növ üçün tırtıl mərhələsinin son yaş döv-
ründə yuvenoidlərə qarşı həssaslığın davamiyyəti təqdim olun-
muşdur. Burada təsirin optimal vaxtı, yəni ən çox morfogenetik 
effektin qeyd olunduğu dövr, yaşın ümumi sürəkliyindən faizlə 
göstərilmişdir. 

Yuvenoidlərlə işləyən zaman nəzərə almaq lazımdır ki, 
növlərin çoxunda kritik dövrlər arasında intervalın az olması 
onların üst-üstə düşməsinə səbəb ola bilər. Kritik dövrlərin bu 
cür yaxınlaşması nəticəsində yuvenilizasiyadan sonra əldə olu-
nacaq bioloji effektləri bütün postembrional inkişaf boyu əldə 
etmək imkanı vardır. Məsələn, amerika ağ kəpənəyi Hyphan-
tria cunea – da bu hal, növün yuvenoidlərə qarşı yüksək 
həssaslıq dövrünün uzun olması ilə (bir neçə həftə davam edir) 
nəticələnir və praktiki olaraq, tırtılların son yaşı, pup, imaginal 
inkişaf fazalarını əhatə edir (Burov və b., 1976). 

Eksperimental yolla təsdiq olunmuşdur ki, bir kritik 
dövr ərzində, hətta müxtəlif kritik dövrlərin ardıcıl surətdə ge-
dişi zamanı yuvenoidlərlə təsir, müxtəlif cavab reaksiyalarının 
alınmasına səbəb olur. Belə ki, ekzogen hormonal müdaxilə, 
müxtəlif inkişaf mərhələsində olan və bir-birindən həssaslıq 
dərəcəsinə görə fərqlənən toxumalara təsir göstərir. Metamorfo-
zun eyni mərhələsində yuvenilizasiyadan sonra əmələ gələn 
morfogenetik effektlərin çoxşəkilliliyinin səbəbi, ayrı-ayrı to-
xuma və orqanların kritik dövrlərinin asinxron olmasıdır. 
Metamorfozun müxtəlif mərhələlərində yuvenil hormonu ana-
loqu ilə təsir göstərdikdə müşahidə olunan çoxşəkilliliyin əsas 
səbəbi, toxumaların differensiasiyasının əsas mərhələlərinin 
gedişi zamanı ardıcıllığında növ spesifikliyi -nin olmasıdır. 

Aşkar edilmişdir ki, prokosena və digər antiyuvenil pre-
paratlara qarşı həssaslığın kritik dövrləri tamamilə fərqlidir və 
bu, təsir mexanizminin xüsusiyyətləri ilə bağlıdır. Nəzəri cəhət-
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dən həmin fərqliliyi, bu tip birləşmələrə qarşı həssaslığın ən 
yüksək dövrünün, endogen YH-ın maksimal səviyyəsinə uyğun 
gəlməsi ilə izah etmək olar. Belə ki, eksperimental yol ilə sübut 
olunmuşdur ki, sürfə (tırtıl) mərhələsinin istənilən yaş dövründə 
(son yaş müstəsna olmaqla) həmin preparatla ekzogen müda-
xilə vaxtsız metamorfozun baş verməsinə, yəni imaginalizasi-
yaya səbəb olur. Prokosenaların təsirindən sonra yuvenil hor-
monun titrinin kəskin azalmasına səbəb, əlavə cisimlərin (c.a.) 
degenerasiyasıdır(Unnithan et al., 1977; Farag, Varjas,  1981). 

Məlumdur ki, həmin vəzilərin inkişaf səviyyəsi sürfə fa-
zasının yaş dövründən asili olaraq dəyişir, yəni onun tsikli ek-
zogen müdaxilə zamanı əmələ gələcək effektlərin təzahür də-
rəcəsi və vaxtına təsir göstərir. Məsələn, südləyən biti Onco-
peltus fasciatus-un 6-cı yaşa qabıqdəyişmiş 6-saatlıq sürfələrinə 
prokosena ilə təsir etdikdə vaxtsız metamorfoz baş verir və 
sonrakı qabıqdəyişmə zamanı (normal halda bir sürfə yaşından 
digərinə) xarici görünüşündə heç bir dəyişiklik biruzə vermə-
yən imaginal formalar əmələ gəlir. Eyni ilə bu təsiri 24-48-sa-
atlıq sürfələr üzərində apardıqda inkişafın normal gedişi 
pozulmur, lakin formalaşan yetkin fərdlər steril (dölsüz) olur-
lar. Ekzogen təsiri 4-cü yaşın sonu-5-ci yaşın əvvəlində apar-
diqda, ümumiyyətlə heç bir mənfi nəticə, anormallıq müşahidə 
olunmur (Masner et al., 1979; Unnithan, Nair, 1979). Görünür 
ki, 4-cü yaşın sonunda corpora allata vəzilərinin sekretor fəal-
lığı bu növdə, əhəmiyyətli dərəcədə azalır, amma 5-ci yaş sür-
fələrdə praktiki olaraq, tamamilə kəsilir. Ehtimal ki, proko-
senalar ilə təsir, fəal sekresiyanı həyata keçirən əlavə cisimlərə 
(corpora allata) ingibirləşdirici təsir göstərir və onların atrofiya 
olunmasına səbəb olur. Qeyri-fəal vəzilərə isə prokosenalar 
təsir göstərmir, yəni daxili tənzimləyici mexanizmlərin təsiri 
altında hormonun ifrazını dayandıran zaman, bu effekt əldə ol-
unmur və hətta, sonrakı mərhələlərdə onlar sekretor fəaliyyətin 
bərpa olunmasına mane olmurlar. 
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Deməli, prokosena tipli birləşmələrə qarşı yüksək həs-
saslıq dövrü (postembrional inkişafın sürfə fazasının son 
yaşdan əvvəlki mərhələyə qədər) bir neçə kritik mərhələni 
əhatə edir. Adətən həmin dövrlər, əlavə cisimlərin ən yüksək 
sekretor fəaliyyətindən əvvəl formalaşır və yaşın birinci hissə-
sinə müvafiq gəlir.  

Həşəratların ekdizon və ekdizoidlərə qarşı ən yüksək 
həssaslıq dövrləri haqqında məlumatlar azdır. Belə hesab edilir 
ki, kiçik yaşlı sürfələr (tırtıllar) həmin birləşmələrə qarşı ən 
yüksək həssaslığa malik olurlar. Bunu sürfəarası (tırtılarası) 
mərhələlərdə YH-ın titrinin yüksək olması ilə izah edirlər (Sla-
ma et al., 1974). Ekdizoidlərin təsiri zamanı qeydə alınan ef-
fektlər, həşərat metamorfozu keçirən zaman – son yaşlı sürfə 
(tırtıl) və puplarda müşahidə edilmişdir (Sehnal, 1971, 1972).  

Metamorfoz zamanı yuvenoidlərlə təsirdən sonra əmələ 
gələn effektlər, yəni toxumaların differensiasiyası prosesinin 
pozulması, yubadılması və ya tamamilə qarşısının alınması, bir 
fazadan digərinə qabıqdəyişmədən sonra öncəki fazanın xarici 
və ya daxili əlamətlərinin saxlanması ilə nəticələnir. Sonda yu-
venoidlərlə təsirə məruz qalmış həşəratlarda qeydə alınan ef-
fektləri, dönər və dönməz proseslər kimi qiymətləndirmək olar 
(Sehnal, 1976). 

Dönər proseslərə həşəratların müxtəlif tipli reaksiya-
larını aid etmək olar və bu zaman preparatlarla işlənilmiş fərd-
lər öz inkişaflarını bitirmək qabiliyyətini itirmirlər. Adətən bu 
tip reaksiyalara, tırtılların son yaş dövrünün uzadılması və  qi-
dalanma, böyümənin davam etməsi, yaxud  əksinə, qidalanma-
nın dayanması və tırtılların diapauzayabənzər hala düşməsi aid-
dir. Bu kateqoriyaya, qidalanmanı davametmə qabiliyyətindən 
asılı olmadan, əlavə sürfə (tırtıl) yaş dövrlərinin əmələ gəlmə-
sini də aid etmək olar. Əsas odur ki, bütün bu effektlər dönər-
dirlər və yalnız metamorfozun başlanmasını ləngidə bilirlər: hə-
şəratın inkişafının yetkin mərhələyə çatmasına mane olmurlar. 
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Dönməz effektlərlə xarakterizə olunan proseslər, özündə 
proqressiv inkişafın bəzi əlamətlərini daşıyan natamam forma-
ların (supertırtıl və supersürfələr), yəni tırtıl və sonrakı fazaların 
səciyyəvi əlamətlərini daşıyan aralıq formaların əmələ gəlməsi 
ilə fərqlənir. Həmin əlamətlərə zahirən normal görünən, lakin 
inkişafdan qalmış daxili orqanlara malik olan pup və ya imago-
lar da aiddir. 

Orqanizmin cavab reaksiyası, hormonal preparatla (və 
ya onun analoqu ilə) təsir vaxtından, dozasından və sürəkliyin-
dən asılı olaraq dəyişir. Məsələn, “əsgərcik” adlanan taxtabiti 
Pyrrhocoris apterus-da maksimal effekt ( 6-cı yaş sürfənin ol-
ması) yalnız ekzohormonal müdaxilə kritik dövrün əvvəlində 
aparıldıqda və təsirin sürəkliyi (yuvenoidlə ekspozisiya), toxu-
maların həssaslığının qaldığı dövrə qədər davam etdikdə nail 
olmaq mümkündür (cədvəl 3).  

Hormonal təsiri son yaşa qabıqdəyişmədən dərhal sonra 
həyata keçirmək lazımdır və ekspozisiyanı 72 saatdan sonra 
başa çatdırmaq tələb olunur. Bu və ya digər tərəfə yerdəyişmə, 
effektin zəifləməsi və aralıq sürfə-imago formaların əmələ 
gəlməsinə gətirib çıxarır (Williams, Slama, 1966). Fərdlərin 
preparatla emalı, qabıqdəyişmədən 72 saat sonra aparıldıqda, 
farat imagonun inkişafı normal metamorfozla nəticələnir və 
gözlə görünən pozuntular, dəyişikliklər aşkar olunur (cədvəl 3). 

İnkişafı natamam çevrilmə yolu ilə keçən həşəratlarda 
(Hemimetabola) yuvenoidlərin təsirinə qarşı tipik reaksiya – 
abdultoidlərin (sürfə ilə imago əlamətlərini daşıyan aralıq 
formaların) əmələ gəlməsi, nadir hallarda isə əlavə sürfə yaşı-
nın formalaşması təşkil edir. Lakin Holometabola-da, yəni 
postembrional inkişafında 2 metamorfozu keçirən həşərat növ-
lərində cavab reaksiyaları daha geniş spektrin əldə olunması ilə 
fərqlənir. 

Yuvabionla ekzohormonal təsir tırtıl fazasında aparıl-
dıqda növlərin bir qismində mükəmməl əlavə tırtıl yaşları (bə-
zən bir neçəsi), digərlərində isə qeyri-mükəmməl supertırtıllar, 
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aralıq tırtıl-pup, pup-imaginal formalar, eybəcər (anormal) yet-
kin fərdlər əmələ gəlir (şəkil 46) (Slama, 2013).  

 
                            C ə d v ə l  3 

Morfogenetik effektlərin xarakterinin Pyrrhocoris apterus tax-
tabitinin son yaş sürfələrinə yuvenoidlə təsirin sürəkliyindən ası-
lılığı (Williams, Slama, 1966-a görə) 
Sürfə - V yaş Farat imago  

Morfogenetik 
      effekt 
 

                 G ü n l ə r 
1-ci 2-ci 3-cü 4-cü 5-ci 6-cı 

    
 

  
 

VI yaş sürfə 

  
 

 
 

 
 

 
 

 
 

VI yaş sürfə 
 

  
 

 
 

 
 

 
 

 
 

Abdultoidlər 
 

  
 

 
 

 
 

 
 

 
 

Abdultoidlər 
 

       Abdultoidlər 

       Abdultoidlər 

      İmago 

Qeyd: rənglənmiş sahələr yuvenoidlə ekspozisiyanın sürəkliyini əks etdirir 
 

Yuvenilizasiya effektinin qiymətləndirilməsi, adətən 
xüsusi morfogenetik şkalaya görə aparılır. Bu şkalada həşəratın 
qabıqdəyişmədən sonra ayrı-ayrı orqanlarında baş verən və 
görünən morfogenetik dəyişiklikləri əsas götürülür. Hazırda 
müxtəlif növlər üçün hazırlanmış və istifadə olunan müxtəlif 
şkalalı hesablama sistemləri mövcuddur. Bura sadə 3-ballıq 
şkaladan tutmuş (effektin olmaması, zəif və güclü effekt) 
(Jacobson et al., 1972), çox mürəkkəb 12-ballıq şkalaya qədər 
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(yuvenilizasiya effekti həşəratın orqanlarına təsirin miqdarı ilə 
qiymətləndirilir) (Wigglesworth, 1969) aiddir. 

 

 
                                                          pup-tırtıl abdultoidlər 
 

 
Bütün bu sistemləri bir-biri ilə əlaqələndirən əsas 

əlamət, hamısında sıfır effektin, yəni dəyişikliyin tamamilə 
olmaması (sonrakı inkişaf fazasında normal fərdlərin əmələ 
gəlməsi), lakin ali ball – maksimal effekt isə mükəmməl və ya 
qeyri-mükəmməl superpuplar, supertırtılların formalaşması 
təşkil edir. 

Çoxillik tədqiqatların nəticəsində həşəratları Noctuidae, 
Pieridae, Aphididae fəsilələrinə aid olan nümayəndələri üzə-
rində yuvenoidlərin morfoloji effekti tədqiq olunmuş, onların 
metamorfozların gedişi zamanı proqressiv inkişaflarının qarşı-
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sını almaq imkanları qiymətləndirilmişdir. Ekzohormonal təsi-
rin effektləri Burov, Sazonovun (1987) 5-ballıq şkalasına görə 
müəyyənləşmişdir. Həmin növlər üzərində aşkar olunmuş yeni 
anomaliyalar müvafiq gələn aşağıdakı şöbələrə daxil edilmişdir 
(Kuliyeva, 1999): 

0 ball – heç bir morfogenetik dəyişiklikləri olmayanlar; 
I ball – qanadlarında zəif deformasiyası olan, bədənin 

kranial hissəsində pup kutikulasının qalıqları görünən və kopul-
yativ orqanında zəif deformasiya müşahidə olunan fərdlər; 

II ball – aralıq formalar, yəni bədənin yarısı tırtıl, digər 
yarısı isə pup və ya pup-kəpənək olanlar, rudument və ciddi de-
formasiyalı qanadlara, iri və sıx qılcıqlı mandibulalara malik 
olanlar; 

III ball – baş və ətraf nahiyyələri imaginal differensiasi-
ya əlamətli puplar; 

IV ball – ikinci puplar, yəni pup fazasına 2-ci dəfə qa-
bıqdəyişən və puplaşan fərdlər. 

Məlum olmuşdur ki, müxtəlif növ həşəratın müxtəlif 
kimyəvi təbiətə malik olan yuvenoidlərlə işlənilməsi geniş ef-
fektlər spektrinin əmələ gəlməsinə səbəb olur (Kuliyeva, 1999). 
Çox zaman bu dəyişikliklərə növ spesifikliyi xasdır. Konkret 
olaraq, bu fəsilələrin təhlükəli, zərərli nümayəndələri üçün isti-
fadə olunmuş və sinaqdan çıxarılmış yuvenoidlərin əmələ gətir-
diyi bioloji və fizioloji effektlər haqqında məlumat verməyi va-
cib hesab edirik. 

 
Altozar 4z və ya qidropren(ZR-512) preparatı açıq rən-

gli yağlı mayedir. 200C 0,54 mq/l suda və üzvü həlledicilərdə 
çox yaxşı həll olur. Altozarla ekzohormonal təsir aşağıdakı 
morfogenetik dəyişikliklərin əmələ gəlməsinə səbəb olur: 

Agrotis segetum payızlıq sovkasında qanadlar inkişafdan 
qalır, rudument bığcıqlar, ayaq buğumlarının birləşməsi və ya 
inkişafdan qalması baş verir; 
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Heliothis (=Helicoverpa) armigera pambıq sovkasında 

qanadlar və kopulyativ orqan deformasiyaya uğrayır, bədənin 
ayrı-ayrı nahiyyələrində pup kutikulası saxlanılır; 

Phytometra gamma sovkasında tırtıl fazasında fərdlərin 
hərəkət qabiliyyətini itirməsi və tırtıl-pup metamorfozunun ge-
dişi zamanı 95-100% fərdlərin məhv olması qeydə alınır; 

Barathra brassicae kələm sovkasında gözlə görünən 
anomaliyaların olmaması, yalnız 15% yetkin fərddə qanadların 
zəif deformasiyası baş verir; 

Pieris brassicae kələm kəpənəyində qanadların ciddi 
deformasiyası, ağız nahiyyəsində seqmentasiyanın pozulması, 
xortumcuğun formasının dəyişilməsi qeydə alınır; 

Pieris rapae turp kəpənəyində qanadların ciddi defor-
masiyası, pup fazasında sklerotizasiya prosesinin zəif getməsi 
və melonizasiyanın posulması ilə nəticələnir; 

Aphis craccivora yonca mənənəsi və Aphis gossypii 
baxça mənənəsində morfoloji anomaliyalar müşahidə edilmir. 

Eksperimental nəticələr sübut edir ki, pambıq və payız-
lıq sovkalarının tırtıl fazasında (3-cü, 4-cü yaşlar) altozarla tə-
sir, sonrakı fazaların gedişində az dəyişikliyə səbəb olur. Tırtıl-
ların çox hissəsi (75,0-94,2%) metamorfozu normal keçirə bilir 
və inkişaflarını davam etdirirlər (cədvəl 4-8). 

Tədqiq olunmuş növlərdə yuvenilizasiya effekti yalnız 
metamorfozun gedişində biruzə vermişdir. Belə ki, həmin effe-
kt daha aydın şəkildə Pieridae fəsiləsinin nümayəndələrində 
qeydə alınmışdır (şəkil 47). 

Maraqlıdır ki, təsirdən sonra metamorfozun pozulması 
pambıq və payızlıq sovkalarının yalnız son yaşda olan tırtılla-
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rını (5-ci, 6-cı) deyil, həmçinin 3-4-yaşlıları da əhatə etmişdir 
(cədvəl 4-8). 

                        
                                                                            C ə d v ə l  4 

Altozar 4z yuvenoidinin 0, 01%-li məhlulunun müxtəlif fototer-
miki rejimlərdə payızlıq sovkasının bioloji inkişafına təsiri (topi-
kal üsul) 
 

Təsir vaxtı 
tırtılın yaşı 
və sayı 

Ölmüş fərdlərin sayı K ə p ə n ə k l ə r 
2-3 
gündən 
sonra 

Pronimfa 
mərhələsində 

Pup 
fazasında 

normal anormal cütləşə 
bilməyən 

                                       150C 12 saat gün uzunluğu 

III, 120 
 
Yoxlama,120 

12              30                78              -               -           - 
                             (abdultoid) 
-                 1                   2             117            -           - 

IV, 180 
 
Yoxlama,120 

-                20                160            -               -            - 
                             (abdultoid) 
-                 -                   -              115             -           - 

V-VI, 150 
 
Yoxlama,120 

18             6                  -                30             42         24 
                                                    (steril) 
3               1                  1              113             2           - 

                                       250C 16 saat gün uzunluğu 

III, 150 
Yoxlama,100 

20         10                   50              20             50            - 
-             3                    2                95             -              - 

IV, 120 
 
Yoxlama,120 

-            18                   18             48              -              - 
                                                   (steril) 
-            1                     2               116            1             - 

V-VI, 120 
 

Yoxlama,120 

-            18                  12              42             30            18 
                                                      (steril) 

-            -                     4               114            2              - 
 

 
Cədvəllərdən göründüyü kimi, diapauzanın formalaşma-

sı ilə nəticələnən rejimlərdə 15-200C və 12 saat gün uzunlu-
ğunda ekzohormonal müdaxilə inkişafın davamını təmin etsə 
də təsir vaxtından asılılıq müşahidə olunur: kritik olmayan dö-
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vrlərdə (III-IV) təsir (250C16 s müstəsna olmaqla), həssaslığın 
artması ilə nəticələnir. 

                           C ə d v ə l  5 
Altozar 4z yuvenoidinin 0, 001%-li məhlulunun müxtəlif fototer-
miki rejimlərdə payızlıq sovkasının bioloji inkişafına təsiri (topi-
kal üsul) 
 

Təsir vaxtı 
tırtılın yaşı 
və sayı 

Ölmüş fərdlərin sayı K ə p ə n ə k l ə r 
2-3 
gündən 
sonra 

Pronimfa 
mərhələsində 

Pup 
fazasında 

normal anormal cütləşə 
bilməyən 

                                       150C 12 saat gün uzunluğu 
III, 120 
 
Yoxlama,100 

-                 24                18              60            18           - 
                                                      (steril) 
-                  -                  1                98            1             - 

IV, 180 
 
Yoxlama,120 

-                 20                10               110          10          30 
                                                      (steril) 
-                  3                  2                114          1            - 

V-VI, 120 
 
Yoxlama,100 

-                 6                  6                60             30         18 
                                                     (steril) 
-                 1                  1                98              -           - 

                                       250C 16 saat gün uzunluğu 

III, 150 
 
Yoxlama,100 

-                  30               -                 80             -           40 
                                                      (steril) 
-                   -                1                 99             -            - 

IV, 120 
 
Yoxlama,100 

-                  12              12                84             12         - 
                                                      (steril) 
1                   -               3                  96              -           - 

V-VI, 120 
 
Yoxlama,100 

-                    -              6                  60              30        24 
                                                      (steril) 
-                      -            -                   98              2           - 
 

 
Maraqlıdır ki, altozarın təsirindən sonra fərdlərin növ 

mənsubiyyəti və yuvenilizasiyaya məruz qalmış növlərdə cavab 
reaksiyasının xarakterindən asılı olmadan, bütün variantlarda 
100%-li sterilizasiya müşahidə olunur. 
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                             C ə d v ə l  6 
Altozar 4z yuvenoidinin müxtəlif qatılığının pambıq sovkasının 
bioloji inkişafına təsiri (topikal üsul) 
 
Təsir vaxtı 
tırtılın yaşı 
və sayı 

Ölmüş fərdlərin sayı K ə p ə n ə k l ə r 
2-3 
gündən 
sonra 

Pronimfa 
mərhələsində 

Pup 
fazasında 

normal anormal cütləşə 
bilməyən 

                                                0,1%-li məhlul 
III, 100 
Yoxlama,120 

25                 75                -                -             -              - 
-                    -                   2               -             -              - 

IV, 120 
Yoxlama,100 

12                  24               48              -            36            - 
-                     1                 -              99             -             - 

V, 100 
Yoxlama,100 

20                  30                50             -             -             - 
-                    -                    5            95             -             - 

                                               0,05%-li məhlul 

III, 150 
Yoxlama,100 

10                  20               110           -             10            - 
1                     -                 3              91            5             - 

IV, 120 
Yoxlama,95 

-                      -                78             -             30            12                                                      
-                      -                1               94           -               - 

V, 120 
Yoxlama,100 

-                      -                18             -             66            36                                                       
-                      -                 -               98          2               - 
 

                                              0,01%-li məhlul 

III, 180 
Yoxlama,100 

-                      -                 10            10          100         60 
-                      1                 1             98           -              - 

IV, 150 
Yoxlama,90 

10                   -                  30           20          80            10 
-                      -                  4            85           1              - 

V, 120 
Yoxlama,100 

-                      6                 24          78           12            - 
1                     1                  -            96           2              - 
 

 
Onu qeyd etmək lazımdır ki, həssaslıq dövrünün tırtıl 

fazasının 3-4-cü yaş mərhələlərinə doğru dəyişilməsi, hazırda 
mövcud olan təsəvvürü, yəni ən yüksək həssaslığın tırtılın son 
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yaşlarında olması fikrini inkar edir. Altozar üçün əldə edilmiş 
nəticələr Kojanov, Pralyanın (1979) məlumatlarını təsdiqləyir:  
yuvenoid qidalanan hüceyrələr və oositlərin differensiasiyasını 
yalnız kritik dövrlərdə təsir göstərildikdə deyil, həmçinin tırtılın 
daha ilkin yaşlarında müdaxilə zamanı da poza bilir. 

 
                                                                                  C ə d v ə l  7                  
Altozar 4z yuvenoidinin 0, 001%-li məhlulunun müxtəlif fototer-
miki rejimlərdə pambıq sovkasının bioloji inkişafına təsiri (topikal 
üsul) 
 

Təsir vaxtı 
tırtılın yaşı 
və sayı 

Ölmüş fərdlərin sayı K ə p ə n ə k l ə r 
2-3 
gündən 
sonra 

Pronimfa 
mərhələsində 

Pup 
fazasında 

normal anormal cütləşə 
bilməyən 

                                       250C 16 saat gün uzunluğu 
III, 120 
 
Yoxlama,90 

-                 18                12              72             18           - 
                                                      (steril)                                 
-                  -                  1                89             -              - 

IV, 180 
 
Yoxlama,100 

-                 50                -                100            10          20 
                                                      (steril)                                   
-                  3                 -                  97              -           - 

V, 120 
 
Yoxlama,100 

-                  -                  6               66              30         18 
                                                     (steril) 
-                  -                  3               95              2           - 

                                       200C 12 saat gün uzunluğu 

III, 150 
 
Yoxlama, 95 

18                  6               -               48             12          36 
                                                      (steril) 
-                     -               4               91             -            - 

IV, 180 
 
Yoxlama, 90 

20                  20            60             50              30         - 
                                                      (steril) 
-                      -              -                90              -           - 

V, 180 
 
Yoxlama,120 

20                  10            50             50              50         50 
                                                      (steril) 
-                     10             5              80              5            - 
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                                                                                 C ə d v ə l  8 
Altozar 4z yuvenoidinin müxtəlif qatılığının pambıq sovkasının 
bioloji inkişafına təsiri (qidalandırma üsulu ilə)) 
 

Təsir vaxtı 
tırtılın yaşı 
və sayı 

Ölmüş fərdlərin sayı K ə p ə n ə k l ə r 
2-3 
gündən 
sonra 

Pronimfa 
mərhələsində 

Pup 
fazasında 

normal anormal cütləşə 
bilməyən 

                                                0,1%-li məhlul 
III, 120 
Yoxlama,90 

24                42                54                -            -              - 
-                    -                  -                 90          -              - 

IV, 180 
Yoxlama,100 

20                60               50                -            50             - 
-                    3                5                 92           -             - 

V, 120 
Yoxlama,95 

18                60               42                 -             -             - 
-                    -                 5                 90            -             - 

                                               0,05%-li məhlul 

III, 150 
Yoxlama,100 

20                30                90               -             10            - 
-                    -                 3                 92           5             - 

IV, 120 
Yoxlama,95 

-                   13               47                -            40            -                                                      
-                      -               -                  90           -              - 

V, 120 
Yoxlama,100 

12                   -               60                -            48            -                                                       
-                      -               3                 97          -               - 
 

                                              0,01%-li məhlul 

III, 120 
 
Yoxlama,90 

7                    7                24              60           22           - 
                                                       (steril) 
-                     -                 2               88           -              - 

IV, 120 
 
Yoxlama,100 

-                     7               30              48            17          18 
                                                      (steril) 
-                      -                1               99           -              - 

V, 150 
 
Yoxlama,98 

-                      30             50             60           10            - 
                                                      (steril) 
-                     1                 1              96            -              - 
 

 
Bu nəticə olduqca böyük əhəmiyyət kəsb edir, belə ki, 

təhlükəli növlər sayılan pambıq və payızlıq sovkalarının 
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heterogen populyasiyalarına qarşı mübarizə tədbirlərini həyata 
keçirən zaman sahələrin həmin preparatla bir dəfə işlənilməsi, 
təsir vaxtının xeyli artması ilə əlaqədar olaraq, yüksək effekt 
əldə etməyə imkan verir. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Şəkil 47. Pieridae kəpənəklərinin 5-ci yaş tırtıllarına altozar yuve-
noidi ilə təsir etdikdən sonra morfogenetik effektli kəpənəklərin uçuş 
dinamikası (yoxlama variantında anormal fərdlər – 3-5%) 
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Şəkil 48. Baxça (A) və yonca (B) mənənələrinin heterogen koloni-
yasına altozarın 0,5%-li məhlulunun təsirindən sonra zərərvericinin 
say dinamikası  

 
Şəkil 47-dən göründüyü kimi, Pieridae nümayəndələri-

nin tırtıl fazasında kritik dövrdə ekzohomonal müdaxilə, pup-
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laşmanın ilk günlərində öz effektini göstərir. Məlum olmuşdur 
ki, puplarda sklerotizasiyanın pozulması nəticəsində anormal 
fərdlərin uçuşu baş verir: Pieris brassicae - 63% (0,01%), 
34,5% (0,001%) və Pieris rapae – 44,2% (0,01%), 34,5% 
(0,001%). Maraqlıdır ki, 100% anormal kəpənəklərin uçuşu hər 
iki variantda ilk günlərdə qeydə alınır (şəkil 47). Morfogenetik 
dəyişkənliyə məruz qalmış kəpənəklərin uçuşu 5-13 günlərə ki-
mi baş verir və sonradan get-gedə azalmağa başlayır. 

Analoji sınaqlar hər iki növ mənənə üzərində aparılmış 
və müəyyən olunmuşdur ki, heterogen populyasiyanın altozar 
ilə işlənilməsi heç bir morfogenetik dəyişikliklərin baş ver-
məsinə səbəb olmur və bu zaman təcrübə variantları arasında 
kəskin fərqlər biruzə vermir (şəkil 48). Tədqiqatın nəticələrinə 
görə, bu preparatla ekzohormonal müdaxilə heç bir morfo-
genetik dəyişiklərin baş verməsinə səbəb olmur, lakin az olsa 
belə, kəmiyyət fərqlərinin əmələ gəlməsi ilə nəticələnir. Belə 
ki, təcrübə və yoxlama variantları arasında say dinamikasında 
fərqlər qeydə alınır: baxça mənənəsində üçüncü gündən baş-
layaraq 80%-dən 50%-ə qədər, yonca mənənəsində isə 67%-
dən 35%-ə qədər fərqlilik aşkarlanır.  

Deməli, Aphididae fəsiləsinin nümayəndələrində alto-
zarla ekzogen təsir gözlə görünən morfogenetik dəyişikliklər 
əmələ gətirməsə də yetkin formaların reproduktiv inkişafına tə-
sir göstərir və bu, ilk növbədə, fərdlərin sayının təcrübə varian-
tında az olmasında biruzə verir. 

ZR-515 (altozid və ya metopren) – altozar kimi, eko-
loji təmiz preparatdır. Yəni ətraf mühiti çirkləndirmə göstəricisi 
sıfıra bərabərdir. Sarımtıl-kəhraba rəngli bu maye 200C-də suda 
0,52 mq/l həll olur. Bu yuvenoidlə ekzohormonal müdaxilə aşa-
ğıdakı morfogenetik effektlərin baş verməsinə səbəb olur: 

Agrotis segetum payızlıq sovkasında qanadların dərin 
deformasiyası, ayaq buğumlarının əyilməsi, xortumcuğun inki-
şafdan qalması, tamamilə yox olması, mandibulaların böyüməsi 
və qalın tükcüklərlə örtülməsi 
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Heliothis(=Helicoverpa) armigera pambıq sovkasında 
qanadların deformasiyası, bədənin kranial (baş) hissəsində pup 
kutikulasının qalması Phytometra gamma  sovkasında qanad-
ların ciddi deformasiyası, xortumcuğun inkişafdan qalması və 
ya əyilməsi, ayaqların deformasiyası, buğumlaşmanın pozul-
ması, mandibulaların sıx tüklülüyü; 
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Pieris brassicae kələm kəpənəyində qanadların ciddi de-
formasiyası, xortumun struktur dəyişikliyi (spirallaşması), pup-
larda buğumlaşmanın pozulması; 

Pieris rapae turp kəpənəyində abdultoid formalar – yarı-
tırtıl-yarıpup fərdlərin əmələ gəlməsi, 12% fərdlərdə qanadların 
formalaşması prosesinin pozulması;  

Aphis gossypii, A.craccivora mənənələrində morfoloji 
effekt müşahidə olunmur. 

Şəkil 49 (A,B,C), 50 (A, B)-də Noctuidae və Pieridae 
fəsillərində morfogenetik anomaliyalı fərdlərin formalaşma 
dinamikası təqdim olunmuşdur. Eksperimental yolla sübut ol-
unmuşdur ki, imagonun puplardan uçuşunun ilk günlərindən 
başlayaraq, anormal kəpənəklərin sayı bütün variantlarda 100% 
təşkil edir. Növ mənsubiyyətindən asılı olaraq, 100% morfoge-
nezin pozulması payızlıq sovkasında 11-ci, qamma və pambıq 
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sovkalarında isə 7-ci günə qədər müşahidə olunur (ZR-515-in 
0,01%-li məhlulu). 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Şəkil 49. Noctuidae nümayəndələrinə ekzohormonal müdaxilədən 
sonra morfogenetik effektli kəpənəklərin uçuş dinamikası 
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ramış fərdlərin uçuş faizi tədricən azalmağa başlayır. Preparatın 
nisbətən zəif qatılıqları sanaqdan çıxarılma zamanı fərqli nətic-
ələr əldə olunur. Şəkil 49-da təqdim olunmuğu kimi, ZR-515-ə 
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qarşı ən yüksək həssaslığı qamma və payızlıq sovkaları göstə-
rir. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Şəkil 50. Pieridae fəsiləsi 5-ci yaş tırtıllarına ZR-515 yuvenoidi ilə 
təsirdən sonra morfogenetik effektin dinamikası 

 
Belə ki, yuvenoidin 0,001%-li məhlulu ilə təsir anormal 

kəpənəklərin uçuş dinamikasının dəyişilməsinə səbəb olur və 
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həmin təzahür payızlıq sovkasında 15-ci, qamma sovkasında 
isə 23-cü günə kimi davam edir. Qamma və payızlıq sovka-
larından fərqli olaraq, pambıq sovkasında(Noctuidae)  prepara-
tın aşağı dozaları morfogenezin gedişinə və normal formalaş-
maya heç bir pozucu təsir göstərmir. Bu prosesin 100% pozul-
ması yalnız 0,01%-li variantda birinci gün qeydə alınır (şəkil 
49, C). Maraqlıdır ki, Noctuidae fəsiləsinin qeyd olunan bu  
növlərindən fərqli olaraq, kələm sovkasında ZR-515-in hər iki 
qatılığı (0,01% və 0,001%) morfogenezin normal gedişini poz-
mur. 

Pieridae nümayəndələrində (şəkil 50, A,B) tırtıl fazası-
nın “kritik dövründə” ZR-515 yuvenoidi ilə təsir, morfogenezin 
pozulması ilə nəticələnir və aşkarlanan anomaliyaların ən yük-
sək faizi tırtıl-pup metamorfozunun gedişi zamanı baş verir. 

 
                                                           

                                                           
Şəkil 51. Aphidi-
dae-nin heterogen 
koloniyasının say 
dinamikası 
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Məlum olmuşdur ki, Pieridae-də aşkar olunmuş morfo-
loji anomaliyalar (pup fazasında buğumlaşma prosesinin pozul-
ması) əvvəl Noctuidae-də qeydə alınmamışdır. Bu zaman ano-
maliyalı fərdlərin miqdarı müvafiq olaraq, Pieris brassicae-də 
29,2% (0,01% variant) və 10,0% (0,001% variant) və Pieris ra-
pae-də 48,0% (0,01% variant), 38,7% (0,001% variant) (şəkil 
50 A, B). Kələm kəpənəyində uçan yetkin fərdlərin 100%-də 
morfogenezin gedişi pozulur və ekzohormonal müdaxilədə 
istifadə olunmuş qatılıqdan asılı olmadan, 5-ci günə kimi bu hal 
davam etmişdir. 

Aphididae-də ZR-515-in 0,5%-li su məhlulu heç bir 
morfoloji dəyişiklik əmələ gətirmir, yəni qatılığın az olmadığı 
bir şəraitdə morfogenez normal həyata keçə bilmişdir. Yalnız 
ekzogen təsir, heterogen koloniyada kəmiyyət dəyişikliklərinin 
baş verməsinə səbəb olur (şəkil 51). Belə ki, baxça mənə-
nəsində (Aphis gossypii) yoxlama və təcrübə variantları ara-
sında fərq 60-80% təşkil etmişdir (şəkil 51). Baxça mənə-
nəsindən fərqli olaraq, yonca mənənəsində (Aphis craccivora) 
bu fərq dərin olmuş və 79%-dən 11%-ə qədər artmışdır. 

 
ZR-619- tripren- selektiv təsirə malik olan analoqdur. 

200C-də su və ya üzvü həlledicilərdə (mq l -1) həll ol-
ması barədə məlumat yoxdur. Preparat yuvenil hormonunun 
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imitatoru kimi, pambıq sovkası (Spodoptera littoralis), çəhrayi 
qurd (Pectinophora gossypiella), çəyirtkəyə (Schistocerca gre-
garia) qarşı istifadə olunur.  

Bizim tədqiqatlarda ilk dəfə olaraq, Noctuidae, Pieridae, 
Aphididae fəsilələrinə aid olan zərərvericilər üzərində sınaqdan 
çıxarılmışdır və aşağıdakı anomaliyalar aşkar edilmişdir. 

Agrotis segetum payızlıq sovkasında qanadların güclü 
deformasiyası, antennaların zəif buğumlaşması, xortumcuğun 
əyilməsi, birinci cüt ayaqların inkişafdan qalması; 

 
Heliothis armigera pambıq sovkasında yarıpup-yarıkə-

pənək aralıq formaların əmələ gəlməsi, bədənin kranial hissə-
sində kutikulanın qalması; 

Phytometra gamma sovkasında qanadların ciddi defor-
masiyası, ayaqların əyilməsi və zəif buğumlaşması, antennala-
rın əyilməsi; 

Barathra brassicae kələm sovkasında morfoloji effekt 
müşahidə olunmur; 

Pieris brassicae kəpənəyində qanadlar inkişafdan qalır, 
əyilir, antennaların elastikliyi pozulur, sallanır, xortumcuq inki-
şafdan qalır, ikinci puplar (2 dəfə puplaşma) əmələ gəlir, yarı-
pup-yarıkəpənək formalar qeydə alınır; 
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Pieris rapae turp kəpənəyində ZR-619 ilə ekzohormonal 
müdaxilə qanadların güclü deformasiyası, bədənin, ayaqların və 
xortumun əyilməsi, spiral şəkildə burulmasına səbəb olur; 

 
Aphis gossypii, A.craccivora mənənələrində preparatın 

təsirindən morfogenetik dəyişikliklər əmələ gəlmir. 
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Eksperimental yolla subut olunmuşdur ki, triprenin ase-
ton məhlulu (su və digər həlledicilərdə həll olunmur) sovkalar-
da morfogenezin gedişini pozur (şəkil 52, 53, 54). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Şəkil 52. Payızlıq sovkasında ZR-619 yuvenoidinin təsirindən sonra 
əmələ gələn morfogenetik anomaliyalı kəpənəklərin uçuş dinamikası 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Şəkil 53. Qamma sovkasında ZR-619 yuvenoidinin təsirindən sonra 
mofogenetik effektli kəpənəklərin uçuş dinamikası 
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Şəkil 54. Pambıq sovkasında ZR-619 yuvenoidinin 
əmələ gətirdiyi anormal kəpənəklərin uçuş 

dinamikası(250C16 s) 
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Sübut olunmuşdur ki, ZR-619 yuvenoidinin təsirindən 

sonra imagonun uçuşunun ilk günləri (kələm və pambıq sov-
kaları 0,001%-li qatılıq müstəsna olmaqla) morfogenez 100% 
pozulur. Növdən asılı olaraq, morfogenezin 100% pozulması 
payızlıq və qamma sovkalarında 7-ci, pambıq sovkasında isə 5-
ci qeydiyyat gününə kimi müşahidə olunur. Sonradan morfoloji 
dəyişikliklərin dərəcəsindən asılı olaraq, get-gedə azalma müşa-
hidə olunur. Nəticələrin müqayisəli analizi Noctuidae nüma-
yəndələrinin həssaslıq dərəcəsini müəyyənləşdirməyə imkan 
verir: ZR-619 yuvenoidinə qarşı ən yüksək həssaslığa qamma 
və payızlıq sovkaları malikdir.  

Məlum olduğu kimi, tripren yuvenoidi (ZR-619) sovka-
lardan yalnız pambıq sovkasına qarşı endokrinoloji mübarizə 
tədbirində effektiv preparat kimi istifadə olunur. Maraqlıdır ki, 
preparatın qatılığının azalması pambıq sovkasının azərbaycan 
populyasiyasında (Heliothis armigera Hubn.) morfogenezi po-
za bilməmişdir (Kuliyeva,1999). Halbuki, kələm sovkasında 
preparatın sinaqdan çıxarılmış bütün dozaları morfogenetik də-
yişikliklər əmələ gətirməmişdir.  
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Noctuidae-dən fərqli olaraq, Pieridae nümayəndələrində 
bu yuvenoidə qarşı daha yüksək həssaslıq qeydə alınmışdır: 
sınaqdan çıxarılmış bütün qatılıqları bu həşərat qrupunda mor-
fogenezdə ciddi dəyişikliklər əmələ gətirir (şəkil 55 A,B).  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Şəkil 55. Pieridae nümayəndələrində ZR-619 yuvenoidlə təsirdən 
sonra morfogenetik effektli kəpənəklərin uçuş dinamikası 
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ni pozur: P.brassicae-də 9-cu (0,01%) və 5-ci (0,001%), P. 
rapae –də isə 7-ci (0,01%) və 5-ci (0,001%) günlərə qədər 
anormal kəpənəklərin uçuşu qeydə alınır (şəkil 55). Beləliklə, 
normal halda (yoxlama variantları) heç bir morfoloji dəyişik-
liyin müşahidə edilməməsi fonunda, 100-150 ədəd pupdan yal-
nız 5-15% uçuş qeydə alınmadığı zaman, təcrübə variantlarında 
ciddi anomaliyalar baş vermişdir. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Şəkil 56. Heterogen mənənə koloniyasında ekzogen müdaxilə nəti-
cəsində fərdlərin say dinamikasında baş verən dəyişiklik 
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Eksperimentlərin nəticələri sübut edir ki, ZR-619 yuve-
noidi ilə müdaxilə mənənələrin heterogen koloniyasında morfo-
loji dəyişikliklərlə müşahidə edilməsə də say dinamikasına təsir 
göstərir (şəkil 56).  Belə ki, baxça mənənəsində populyasiya 
daxilində fərdlərin sayının 3-cü gündən 12-ci günə kimi 
azalması (yoxlama variantı arasındakı fərq) 120%-dən 45%-ə 
müvafiq gəlir. Yonca mənənəsində isə bu göstərici müvafiq ol-
araq, 65%-dən 105%-i təşkil edir. 

Deməli, mənənələrin heterogen koloniyalarına qarşı 
sınaqdan çıxarılmış altozar, ZR-515, ZR-619 yuvenoidləri mor-
fogenezin gedişini pozmasa da populyasiyanın say dina-
mikasına təsir göstərir, fərdlərin məhv olması ilə nəticələnir. 
Analoji mılumatlar şaftalı mənənəsi üçün də əldə olunmuşdur 
(Burov, Sazonov, 1987) və mənənələrə qarşı istifadə olunan yu-
venoid kinopren (ZR-777) bizim tədqiqatlarda da sınaqdan çı-
xarılmışdır. 

Kinopten (ZR-777) sarı kəhrəba rəngli birləşmədir, 
200C-də suda 0,211 mq/l hıll olduğu halda, üzvü həlledicilərdə 
həllolma xüsusiyyətləri məlum deyil. Ekotoksikliyi çöl 
şəraitində DT90 bərabərdir. Tipik halda bu əmsal (təsirdən sonra 
məhv olan fərdlərin faizi) DT50-dir (50% məhvolma), 
laboratoriya şəraitində 200C-də DT50, çöldə DT90-dır. 

 

 
 
Tədqiqatlar nəticəsində müəyyən olunmuşdur ki, mənə-

nələrin azərbaycan populyasiyaları üzərində preparatın 0,1%-li 
məhlulu morfogenetik dəyişikliyin əmələ gəlməsinə səbəb olur. 
Yəni yuvenoidin letal effekti ilə yanaşı anormal fərdlərin for-
malaşmasına səbəb olan dozaları da mövcuddur. 
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Aphis gossypii  baxça mənənəsində qanadların deforma-
siyası, burulması, ayaqların əyilməsi qeydə alınır. 

Aphis craccivora yonca mənənəsində ümumən bədənin 
deformasiyası, qanadların spiral şəkildə burulması baş verir.  

 
Bu yuvenoidin mənənələr üzə-
rində sınaqdan çıxarılmış 0,3-, 
0,5%-li qatılıqları təsirdən son-
ra ilk 3 gün ərzində populyasiya 
daxilində fərdlərin sayının 50-
75% (baxça mənənəsi LD50 və 
LD75), yonca mənənəsində isə 
LD60 və LD70 məhv olmasına 

səbəb olmuşdur. 
Məlum olmuşdur ki, kinoprenin təsirindən sonra 12-ci 

günə kimi yoxlama və təcrübə variantları arasında fərq 345-
370% (baxça mənənəsi) və 280-300% (yonca mənənəsi) təşkil 
edir (şəkil 57 A, B). 

Belə ki, növ mənsubiyyətindən asılı olmadan zərərveri-
cilərin say dinamikası 3-cü gündən 12-ci günə kimi artan əyri 
xətt üzrə getmişdir. Kinoprenin nisbətən aşağı dozası (0,1%) 
mənənələrin metamorfozunun normal gedişinə təsir göstərmiş 
və ətrafların, qanadların deformasiyasına (92-95% fərddə) sə-
bəb olmuşdur. Bu isə zərərvericilərin bitkilər arasında miqrasi-
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yasının pozulması ilə nəticələnmişdir. Deməli, kinoprenin 
0,1%-li məhlulu mənənələrin lokalizasiya prosesinə qarşı mü-
barizə tədbirlərində xüsusi əhəmiyyət kəsb edəcəkdir. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Şəkil 57. Aphididae  nümayəndələrində ZR-777 yuvenoidi ilə ekzo-
hormonal müdaxilənin say dinamikasına təsiri 
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tisid və larvisit (sürfələrə qarşı) təsiri vardır. Ən yüksək seçi-
cilik xassəsinə malik olan yuvenoiddir – yırtıcı gənələr, taxtabi-
tilər və entomofaqlara qarşı təhlükəsizdir. 250C-də suda 0,008 
q/l həll olur və suda, torpaqda çox tez parçalanır. Ona görə də 
ən yaxşı ekoloji təmiz preparat kimi qiymətləndirilir. 

 
Bu yuvenoidin tədqiqat obyektləri olan zərərli həşərat 

növləri üzərində aparılmış sınaqlarının nəticələri onu göstərir 
ki, morfogenezin pozulma xüsusiyyətlərinə görə növ spesifik-
liyi xas olan birləşmədir (Kuliyeva, 1999).  

Belə ki, preparatın müxtəlif qatılıqları (0,001-0,0001%-
li su məhlulları) sovkalarda həm məhvolma faizi (35% fərddə 
dərhal effektin biruzə verməsi fonunda), həm də 65% fərddə 
metamorfozun normal gedişinin pozulması baş verir.  

Baxça və yonca mənənələrinin heterogen koloniyasının 
preparatla işlənilməsi, təcrübədə istifadə edilmiş bütün faza-
larda (müxtəlif yaş sürfələr -50, yetkin qanadsız formalar – 40, 
qanadlı fərdlər – 30) 85-90%-nin məhvolma qeydə alınmışdır: 
ekzohormonal təsirdən 1 saat sonra 0,001%-li məhlul 100%, 
0,0001%-li məhlul isə 80% ölümə səbəb olmuşdur. 

Sovka və mənənələrdən fərqli olaraq, ağ kəpənəklərdə 
(Pieridae) fenoksikarb morfoloji dəyişikliklərdən başqa, 
gecikmiş “müsbət effektin” formalaşmasına səbəb olmuşdur 
(şəkil 58). Müəyyən olunmuşdur ki, yuvenoidin 0,0001%-li 
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məhlulu ilə təsirdən sonra kələm və turp ağ kəpənəklərində 
inkişafın sürəkliyi pozulur (cədvəl 9).  

Eksperimental yolla sübut olunmuşdur ki, fenoksikarbın 
yuvenilizasiya effekti təsirə məruz qalmış zərərli həşərat qrup-
larında yalnız metamorfozların gedişi zamanı biruzə verir. 

 
 
 

Şəkil 58.Fenoksika-
rb yuvenoidi ilə təs-
irdən sonra Pieridae 
fəsiləsində əmələ g-
ələn anomaliyalı əl-
amətlərin ballara g-
örə paylanması (%-
lə) 

 
 
 
 

Tırtıl fazasının 5-ci yaş dövründə ekzohormonal təsir ağ 
kələm və turp kəpənəklərində tırtıl-pup metamorfozunun for-
malaşması və gedişi zamanı 66,0% (P.brassicae) və 33,3% 
(P.rapae) fərdlərin ölümünə səbəb olur. Digər fərdlər üzərində 
aparılan müşahidələr nəticəsində məlum olmuşdur ki, pup-ima-
go metamorfozu zamanı morfoloji cəhətdən normal kəpənək-
lərlə yanaşı eybəcər formalar da əmələ gəlir. 

Pieris brassicae kələm kəpənəyində bədənin ciddi de-
formasiyası, qanadların, ayaqların, antennaların inkişafdan 
qalması, kopulyativ orqanın sklerotizasiyası (II ballıq ano-
maliya), imago əlamətlərini daşıyan puplar, yəni şəffaf pərdəcik 
altında aydın şəkildə qanadlar, kəpənəyin kranial hissəsi görü-
nən fərdlər (III ballıq effektlər) qeydə alınır (şəkil 58). 

Pieris rapae turp kəpənəyində bədənin ciddi deforma-
siyası, qanadların burulması, ayaqların əyriliyi, xortumcuğun 
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inkişafdan qalması (II ball), imago əlamətlərini daşıyan pup-
ların əmələ gəlməsi müşahidə olunur. 

Şəkil 58-də təqdim olunduğu kimi, kələm kəpənəyində 
30% fərddə (50-dən 15-də) aşkarlanan anormallıqlar 17% (II 
ball) və 13% (III ball) təşkil edir. Preparatın bu təzahürü turp 
kəpənəyində 40%-dən 12% (II ball) və 28%-ə (III ball) müvafiq 
gəlir. 

Digər fazalarda fenoksikarb vasitəsilə süni yolla yuvenil 
hormonunun titrinin dəyişilməsi konkret morfogenetik 
dəyişikliklərlə nəticələnmir – yalnız fərdlərin məhv olmasına 
səbəb olur (cədvəl 9). 

Beləliklə, müxtəlif kimyəvi struktur və xassələrə malik 
olan yuvenoidlərin bioloji effektinin tədqiqi nəticəsində kənd 
təsərrüfatı bitkilərinin təhlükəli zərərvericiləri olan fəsilələrin 
nümayəndələrinin timsalında bu preparatlara növ spesifikliyi-
nin və müxtəlif fəallıq dərəcələrinin xas olduğu aşkar olun-
muşdur. 

Bioloji effeklə yanaşı sınaqdan çıxarılmış yuvenoidlərin 
fizioloji effekti də tədqiq olunmuşdur. Məlum olduğu kimi, çox 
vaxt sintetik birləşmələr gözlə görünən və sağqalma dərəcəsinə 
təsir göstərən bioloji effeki ifadə etməsə də əhəmiyyətli 
dərəcədə təsir effekti olan fizioloji xüsusiyyətlərə malik olurlar. 
Bir çox tədqiqatçılar hazırkı dövrə müxtəlif zərərli həşərat 
növlərində preparatların fizioloji effektini tədqiq etmişlər. Bu 
barədə ilk məlumatlar, ətraflı şəkildə arı odlucasının tırtılları 



 196 

(Sehnal, 1968; Sehnal, Meyer, 1968) və sekropiya ipəkqurdu 
(Riddiford, 1972) üzərində həyata keçirilmişdir. 

Müəyyən edilmişdir ki, yuvenilizasiyanı son yaşlı sürfə-
lərin müxtəlif dövrlərində apardıqda normal sürfədən tutmuş 
normal pupa qədər bütün keçid formaların əmələ gəlməsi ilə 
nəticələnir.       
   

                                                                              C ə d v ə l  9 
Pieridae-nin müxtəlif fazalarında fenoksikarb ilə müdaxilədən 
sonra pup-imago metamorfozunda baş verən dəyişikliklər 
 

 
     Təsir fazaları 
 
 

 
Təcrübədə 
olan fərd- 
lərin sayı 

 
Ölmüş 
fərdlərin 
sayı 
 
 

Normal 
kəpənək 
lər, % 

 

 
Effektli 
fərdlər, 
% 
 

 
Morfo- 
genetik 
effekt, 
ball 

 
                                       P i e r i s  b r a s s i c a e  L. 
2-3 günlük V yaş 
tırtıllar 
Yoxlama 
Pronimfa 
Yoxlama 
2-saatlıq puplar 
Yoxlama 
 

 
     50                    33              4,0           30,0             II,  III 
     45                    11              75,5          -                   - 
     60                    54              10,0          -                   - 
     60                    5                91,7          -                   - 
     90                    90              -                -                   - 
     75                    2                97,3          -                   - 

 
                                            P i e r i s  r a p a e    l. 
2-3 günlük V yaş 
tırtıllar 
Yoxlama 
Pronimfa 
Yoxlama 
2-saatlıq puplar 
Yoxlama 

     90                   30               26,7          40,0             II, III 
 
     90                    -                 100,0         -                   - 
     50                   50                -                -                   - 
     50                    -                 100,0         -                   - 
     45                   45                -                -                   - 
     40                   2                  95,0          -                   - 
 

 
Bu zaman fərdlər, normal xarici görünüş ilə yanaşı nor-

mal strukturlu daxili orqanlara da malik olurlar. Lakin bu növ-
lərdə ayrı-ayrı toxumaların həssaslıq dövrlərini keçirmə xüsu-
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siyyətlərindən asılı olaraq, əldə olunan effektlərin biri digərin-
dən fərqlənir. Arı odlucasının (Galleria mellonella) daxili or-
qanları və epidermisə sinxronlaşmış həssaslıq dövrləri xasdır: 
onların dəyişiklikləri də biri digəri ilə uyğunluq təşkil edir. 

Sekropiya ipəkqurdunda (Cecropia silkworm) isə bunlar 
zaman etibarı ilə ciddi fərqlilik təşkil edir. Bu növün tırtılları 
üzərində son yaşın birinci hissəsində yuvenilizasiya apardıqda 
yalnız morfoloji pozuntular baş verir. Bu zaman tırtılın və ya 
aralıq formanın örtük qatı saxlanılır. Daxili orqanlar yuvenoid-
lərə qarşı həssas olmadığı üçün onlar təsirə qarşı cavab reaksi-
yasına malik olmurlar. Əgər sınaqdan çıxarılan yuvenoidə tez 
parçalanma xüsusiyyəti xasdırsa, yəni o, yarıparçalanma döv-
rünə malikdirsə, barama hörülməsinin sonuna yaxın metabo-
lizmə uğrayırsa, bu zaman əmələ gələn tırtıl-pup formalarının 
pup tipli normal daxili orqanları olur (Riddiford, 1972). Əksinə, 
yaşın ikinci hissəsində aparılmış ekzohormonal təsir zamanı ör-
tük qatı yuvenoidlərə qarşı həssaslığını itirdiyi halda, daxili or-
qanlar ona malik olurlar. Nəticədə, formalaşan pupların xarici 
görünüşü normal görünsə də tırtılın anatomiyasını saxlamış 
olurlar. Hər iki halda əmələ gələn fərdlər normal həyatı funk-
siyaları yerinə yetirmək qabiliyyətinə malik deyillər. Tırtıl ya-
şının ortasında yuvenilizasiyanı həyata keçirdikdə, yəni örtük 
qatı və daxili orqanlarının təsirə qarşı həssaslığa malik olmadığı 
bir dövrdə apardıqda, yəqin ki, formalaşan pup və yetkin fərd-
lər heç bir morfoloji, anatomik pozuntulara malik olmayacaq-
dır. 

Qeyd olunan bu məlumatlar, yəni yuvenilizasiyaya qarşı 
müxtəlif toxumaların asinxron həssaslığı, qetri-tam inkişafa 
malik olan həşəratlarda da təsdiqlənmişdir. Belə ki, zərərli ba-
ğacıq taxtabitinin (E.integriceps) sürfələri 5-ci yaşa qabıqdəyiş-
mədən 48 saat sonra yuvenoidlərə qarşı ən yüksək həssaslıq ilə 
xarakterizə olunur. Elə bu dövrdə yuvenilizasiyanın aparılması 
həşəratın morfologiyasında və örtük quruluşunda ciddi dəyişik-
liklər əmələ gətirir. Eyni zamanda, bəzi daxili orqanları məsə-
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lən, reproduktiv sistem yuvenoidlərə qarşı həssaslığını 72 saata 
qədər, hətta yetkin fərdə qaböqdəyişmədən sonrakı ilk günlərdə 
belə saxlayırlar (Reutskaya və b., 1979 a,b). Bu onunla izah 
olunur ki, yaşın ortası və axırında reproduktiv orqanların daxili 
hissələrinin imaginal quruluşunun formalaşması ilə əlaqədar 
daha intensiv proseslər gedir. Metamorfozdan əvvəlki dövrdə 
yuvenoidlərlə təsir göstərildikdə qonadaların morfogenezində 
ciddi korrektivlər, düzəlişlər baş verir və yuvenilizasiyanın apa-
rılması vaxtından asılı olaraq, effektlər fərqlənir, hətta bir-
birinə əks xarakter daşıya bilir. 

Ümumiyyətlə, müxtəlif növlər üzərində aparılmış 
tədqiqatların nəticələrini müqayisə etdikdə belə bir fikri irəli 
sürmək mümkündür ki, müxtəlif toksonomik qruplar üçün 
yuvenoidlərin potensial imkanları istər təsir gücünə, istərsə də 
cavab reaksiyalarının xarakterinə görə əhəmiyyətli dərəcədə fə-
rqlənirlər.Növlərin çoxu üçün orta həssaslıq İD50 0,01-0,1 
mkq/q çəkiyə və ayrı-ayrı növlər üçün isə həssaslıq həddi 1nq-
dan 100 mkq/q çəki arasında tərəddüd edir. Bu fərqləri hədəf 
toxumaların növ xüsusiyyətləri ilə əlaqələndirən Sehnal (Seh-
nal, 1976) belə bir nəticəyə gəlmişdir ki, bəzi növlər üçün yük-
sək fəallığa malik olan preparatları sintez etmək mümkün deyil-
dir. 

Beləliklə, əməli nöqteyi-nəzərdən yuvenoidləri istifadə 
etmək üçün onu bilmək lazımdır ki, tırtıl-pup və ya pup-imago 
aralıq formaları adətən məhv olmağa məhkumdurlar. Yuvenili-
zasiya nəticəsində əmələ gələn supertırtıllar və ya əksinə, zəif 
effekt kimi son yaşın uzanması, metamorfozun normal keçməsi 
və həyatqabiliyyətli (bəzən çox böyük ölçülərə malik) yetkin 
fərdlərin əmələ gəlməsi baş verə bilər. Bu imkanları və qanuna-
uyğunluqları nəzərdən qaçırmaq olmaz, çünki yuvenoidlərin 
müəyyən növ üçün və ya müəyyən faza üçün yararlı olub-olma-
masını dəqiqləşdirmək üçün bu mühüm elmi məlumatdır. 

Bəzən müəlliflər yuvenoidin effektlərini qiymətləndirən 
zaman səhvə yol verirlər, yəni ona qarşı konkret növün həssas-
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lıq dövrünün qısa olduğunu müəyyənləşdirdikdə pessimist nəti-
cəyə gəlirlər: preparatın yararsızlığını zənn edirlər. Adətən növ-
lərin çoxunda kritik dövrlərin öz aralarında yaxınlığını və bir 
dəfə təsirdən sonra digər inkişaf fazalarında olan həssaslıq 
dövrlərinə preparatın effektini nəzərdən qaçırırlar (gecikmiş 
effekt). Bundan başqa, zərərvericinin populyasiyasına qarşı yu-
venoidi tətbiq edərkən sahədə fərdlərin hamısının yüksək həs-
saslıq dövründə olması vacib deyildir (Burov və b., 1976; Bu-
rov, Pralya, 1979; Kuliyeva, 1999). Belə ki, yuvenoidlərə qarçı  
həssaslığa malik olan bəzi növlərdə məsələn, amerika ağ kəpə-
nəyi(Hyphantria cunea), salxımlı yarpaqbükən (Lobesia 
bothrana), payızlıq sovkası (Agrotis segetum), turp kəpənəyi 
(Pieris rapae), qamma sovkası (Phytometra gamma), kələm kə-
pənəyi (Pieris brassicae) kimi növlər üzərundə yuvenilizasiya-
nı, kritik dövrlərdən və metamorfoz başlamadan çox əvvəl 
aparmaq olar. Kiçikyaşlı tırtıllar özləri yuvenoidlərə qarşı həs-
sas olmasalar da bu dövrdə preparatın təsiri 15-20 gündən sonra 
tırtılın-pupa və ya pupun-kəpənəyə çevrilməsi prosesini poza 
bilir. 

Tırtıl fazasında antiyuvenil preparatlarının əmələ gətir-
diyi effektlər, vaxtsız metamorfozun stimulyasiyası ilə nəti-
cələnir. Adətən antiyuvenil preparatlarının təsirindən sonra ad-
ultoidlər əmələ gəlir. Bunlar yetkin fərdə xas olan və proqressiv 
inkişaf edən əlamətləri ilə yanaşı tırtılın struktur xüsusiyyətlə-
rini də saxlayırlar. Adultoidlərin və onlarda əmələ gələn imagi-
nal orqanların ölçüləri xüsusən də kiçikyaşlı sürfələrdə prote-
telisi zamanı onlardan fərqlənmirlər. İmaginasiya müəyyən tip 
toxuma, antennalarda və ayaqlarda buğumların sayı, qanadlarda 
damarlanmanın əmələ gəlməsi, genital aparatın proqressiv inki-
şafı və s. zamanı biruzə verir. 

Preparatın fəallığı, dozası, təsir vaxtından asılı olaraq, 
effektlərin biruzəvermə dərəcəsi hər yaşda dəyişir. Əlamətlərin 
tam inkişafı, təsirə məruz qalan sürfələrin (və ya tırtılların) yaş 
artımına müvafiq olaraq, müşahidə edilir. Zahirən normal görü-
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nən, lakin aralıq formanın əlamətlərini daşımayan yetkin fərdlə-
ri, yuvenilizasiyanı son yaşda olan sürfələr üzərində apardıqda 
əldə etmək mümkündür.  

Hazırda Holometabola –da tırtıl və pup fazalarında 
antiyuvenil preparatların əmələ gətirdiyi dəyişikliklər məlum 
deyil. Bəzi növlərdə bu preparatlar, metamorfozun sadə şəkildə 
pozulmasına səbəb olur. 

Noctuidae, Pieridae, Aphididae və həşəratın digər, qeyd 
olunan nümayəndələrində müəyyənləşmiş morfoloji anoma-
liyalar, bilavasitə əsas fizioloji proseslərin, yəni YH-ın titri ba-
xımından qeyri-əlverişli şəraitdə yuvenilizasiyanın aparılması 
nəticəsində baş verən metamorfozların pozulması ilə əlaqədar-
dır. Tədqiqatlar nəticəsində əldə edilmiş məlumatlardan aydın 
şəkildə görünür ki, yuvenoidlərin kimyəvi təbiətdən asılı 
olmayaraq, fizioloji effektlər yalnız metamorfozların pozulması 
ilə bitmir. Daha dərin analiz nəticəsində müəyyənləşmişdir ki, 
effekt tırtılın çəki dinamikası (maddələr mübadiləsinin inten-
sivliyinin dəyişilməsinin əsas əlamətlərindən biri), sağqalma 
dərəcəsi, reproduktiv inkişaf, fizioloji sakitlik halı (diapauza) 
kimi fizioloji göstəriciləri də əhatə edir. 

ALTOZAR 4 z. Cədvəllər 10-16-da təqdim edilmiş 
nəticələrin müqayisəsi, yuxarıda qeyd olunan məlumatları 
təsdiqləyir. Belə ki, Noctuidae, Pieridae fəsilələrinin nümayən-
dələrinə yuvenoidlə ekzohormonal müdaxilə, cavab reaksiyala-
rında növ spesifikliyinin ifadə olunduğunu göstərir. Hər növün 
tırtıl fazasının kritik dövründə yuvenilizasiyadan 48 saat sonra 
tırtılların çəki artımında  intensivləşmə müşahidə olunur və bu 
dəyişiklik fərdlərin növ mənsubiyyətindən asılıdır (cədvəl 10-
16). Məlum olmuşdur ki, tırtılın böyümə dərəcəsindən asılı 
olaraq, bu artım tədrici xarakter daşıyır. Müstəsnalıq yalnız 
kələm kəpənəyi üçün qeyd olunmuşdur (cədvəl 14). Belə ki, 
tırtıllarda qeyd olunan aramsız çəki artımı puplaşma dövrünə 
kimi davam edir və sonradan diapauza ilə nəticələnir. Bu 
zaman turp kəpənəyinə aid olan effektlər kələm kəpənəyindən 
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fərqlənmişdir (cədvəl 14, 15). Pieridae –lər üçün aşkarlanmış 
bu fərqliliyi, fərdlərin inkişaf etdiyi fotoperiodik şəraitin müx-
təlifliyi ilə, yəni həmin növlərə xas olan fotoperiodik reaksi-
yanın (20-180C və 12 saat) qısagün tipli olması ilə izah etmək 
olar. 

                C ə d v ə l  10 
Pambıq sovkasında altozar 4z yuvenoidinin 0,01%-li məhlulunun 
əmələ gətirdiyi fizioloji effektlər: A. Tırtılların çəkisi və tırtıl-pup 
metamorfozuna təsiri ( p<0,01-<0,001)* 

Variantlar və 
fərdlərin 

sayı 
 

Təsir 
vaxtı 
tırtıl 
yaşı, 
çəkisi 
(mq) 

 
Sonrakı günlərdə  çəkisi 

Pu
pl

aş
m

ad
a 

ol
an

 fə
rd

lə
r, 

%
lə

 
  

 
 
Ölüm 
%-lə 
 

Pu
pl

aş
a 

bi
lm

-
əy

ən
  f

ər
d

  %
 

20.07 23.07 25.07 

Təcrübə,100 
 
Aseton,100 
 
Yoxlama,100 

IV-V 
128 
IV-V 
119 
IV-V 
82,4 

135,5+5,1 
 
120,8+7,9 
 
 
89,9+3,5 

148+8,5 
 
129+5,9 
 
 
92,3+4,5 

154,5+6,3 
 
135,9+4,8 
 
 
120,0+9,4 

72,0 
 
88,0 
 
97,0 

28,0 
 
10,0 
 
3 

- 
 
2 
 
- 

 
* - p -fərqliliyin dəqiqlik dərəcəsi Fişer cədvəlinə görə; 
** - preparatın həlledicisi olan variant 
 

B. Sağqalma dərəcəsi və pup-imago metamorfozuna təsiri 
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                            C ə d v ə l  11 
Kələm sovkasında altozar 4z yuvenoidinin 0,01%-li məhlulunun 
əmələ gətirdiyi fizioloji effektlər: A. Tırtılların çəkisi və tırtıl-pup 
metamorfozuna təsiri (p< 0,01) 

 
B. Sağqalma dərəcəsi və pup-imago metamorfozuna təsiri 
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                                     C ə d v ə l   12 
Qamma sovkasında altozar 4z yuvenoidinin 0,01%-li məhlulu-
nun əmələ gətirdiyi fizioloji effektlər: A. Tırtılların çəkisi və tırtıl-
pup metamorfozuna təsiri (p< 0,1 - <0,05) 

 
B. Sağqalma dərəcəsi və pup-imago metamorfozuna təsiri 
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                                                                                      C ə d v ə l  13 
Payızlıq sovkasında altozar 4z yuvenoidinin 0,01%-li məhlulu-
nun əmələ gətirdiyi fizioloji effektlər: A. Tırtılların çəkisi və tırtıl-
pup metamorfozuna təsiri (p< 0,05 - <0,001) 
 

 
 
B. Sağqalma dərəcəsi və pup-imago metamorfozuna təsiri 
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                                                                                     C ə d v ə l  14 
                                   
Kələm kəpənəyində altozar 4z yuvenoidinin 0,01%-li məhlulunun 
əmələ gətirdiyi fizioloji effektlər: A. Tırtılların çəkisi və tırtıl-pup 
metamorfozuna təsiri (p< 0,01 - <0,001) 

B. Sağqalma dərəcəsi və pup-imago metamorfozuna təsiri 
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                                                                                       C ə d v ə l  15 
Turp kəpənəyində altozar 4z yuvenoidinin 0,01%-li məhlulunun 
əmələ gətirdiyi fizioloji effektlər: A. Tırtılların çəkisi və tırtıl-pup 
metamorfozuna təsiri (p< 0,01 - <0,001) 
 

 
B. Sağqalma dərəcəsi və pup-imago metamorfozuna təsiri 
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Məlumdur ki, bəzi hallarda fotoperiodik reaksiyalar tır-
tılların böyümə sürətini, çəkisini tənzimləyə bilir (Zaslav-
ski,1984). Aparılmış analizin nəticələrinə görə, turp kəpənəyi 
üçün əldə olunmuş bu məlumat yenidir. 

Həşəratın fizioloji halının qiymətləndirilməsində çəki 
göstəricisi əsas amillərdən biri kimi qəbul olunur. Tədqi-
qatlarda həşəratın maddələr mübadiləsinin vəziyyəti, inten-
sivliyi və iastiqaməti bu fizioloji göstərici əsasında aparılır. 
Müəyyən edilmişdir ki, puplaşmadan əvvəl çəkinin azalması, 
maddələr mübadiləsinin intensivliyinin zəifləməsini göstərir və 
kələm, turp kəpənəkləri arasında bu fərq (9-11-ci günlər) 
topoqrafik formada ifadə oluna bilir (şəkil 59). 

Şəkil 59. Altozar 4z  yuvenoidinin 0,01%-li məhlulunun Noctuidae, 
Pieridae tırtıllarının çəkisinə təsiri (topoqrafik analiz) 
 
Əldə olunmuş bu nəticələr, fizioloji sakitlik halından 

əvvəl kəmiyyət fotoperiodik reaksiyalarda (FPR) baş verən 
fərqliliyi izah etmək üçün əhəmiyyət kəsb edir. Belə ki, çəkinin 
dəyişilməsi maddələr mübadiləsinin intensivliyinin bir təzahürü 
kimi, orqanizmin dolayı yolla “biokimyəvi reaktivliyi”-ni və 
fizioloji halını xarakterizə edir. Müəyyən olmuşdur ki, tırtılları 
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pup-imaginal metamorfoza qədər altozarın 0,01%-li məhlulu ilə 
işlədikdə fərdlərin çox hissəsi, əsasən də pronimfa və puplar 
məhv olurlar (cədvəl 10-15, B). Aşkar olunmuşdur ki, topikal 
təsirdən sonra letal nəticə, faiz etibarı ilə sovkalar üçün 31,7%-
dən 85%-ə qədər, kələm və turp kəpənəklərində isə 37,8-
43,0%-ə bərabərdir (cədvəl 10-15 B). Pup-imaginal meta-
morfozun pozulmasının ən yüksək faizi Noctuidae –dən qamma 
(66,7%), payızlıq (40,0%) sovkaları və Pieridae-də - kələm 
(72,9%), turp (70,0%) kəpənəklərində müşahidə olunur(cədvəl 
13-15, B). 

Sınaqdan çıxarılmış bu yuvenoidin digər müsbət  nə-
ticəsi, yetkin fərdlərdə sterilizasiya faizinin yüksək olması təş-
kil edir. Belə ki, bu fizioloji effekt pambıq sovkası 60,4%, 
kələm sovkası 69,9%, qamma sovkası 33,3%, payızlıq sovkası 
60,0%, kələm kəpənəyində isə 27,1% və turp kəpənəyində 
30,0%-ə bərabər olmuşdur. Altozarla yuvenilizasiyaya yüksək 
həssaslıq nümayiş etdirən növlərdə (qamma, payızlıq sovkaları, 
kələm və turp kəpənəkləri) sterilizasiya faizinin nisbətən aşağı 
olmasının səbəbini morfoloji cəhətdən normal kəpənəklərin 
uçuş faizinin çox kiçik olması ilə əlaqədardır. Altozar 4z 
yuvenoidinin tədqiq olunmuş həşərat qruplarından Noctuidae, 
Pieridae nümayəndələrinin reproduktiv inkişafına təsirini əks 
etdirən nəticələr cədvəl 16-da təqdim olunmuşdur. Həmin 
nəticələrin müqayisəli analizi zamanı məlum olmuşdur ki, bu 
yuvenoidə qarşı sovkalar və ağ kəpənəklərin həssaslıq dərəcəsi, 
fərdlərin inkişaf etdiyi fotoperiodik şərait və növlərin 
bioekoloji xüsusiyyətləri ilə sıx əlaqədardır, yəni preparatla 
təsir vaxtı tırtılların fizioloji halından asılıdır. 

Cədvəl 16-da təqdim edilmiş eksperimental nəticələrdən 
görünür ki, tırtıl fazasının kritik dövründə altozarla yuvenili-
zasiya, metamorfozun gedişini pozur və bunula yanaşı, cütləş-
mə, dişilərin məhsuldarlığı və yumurtaların həyat qabiliyyətinin 
aşağı düşməsinə səbəb olur. Belə ki, həşəratların hər iki 
fəsiləsinin nümayəndələrində (istər laboratoriya, istərcə də təbii 



 209 

populyasiyalarında) yuvenilizasiya kəpənəklərin puplardan uç-
uşunu 1,3-8,7 dəfə, cütləşən dişi fərdlərin miqdarının isə 30,0-
65,2% aşağı düşməsinə gətirib çıxarır. 

                                                                                      C ə d v ə l  16 
Altozar 4z yuvenoidinin 0,01%-li məhlulunun Noctuidae, Pieridae 
növlərinin laboratoriya və təbii populyasiyalarına təsiri ( *-bir dişiyə 
görə yumurtaların sayı; ** - bir dişiyə görə) 
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Bundan başqa, dişi kəpənəklərin orta məhsuldarlığı sov-
kalarda 2,5-6,2 dəfə, ağ kəpənəklərdə isə tamamilə yumurtlama 
prosesi aradan qaldırılmışdır. 

Beləliklə, altozar yuvenoidinə dair əldə olunmuş nəti-
cələr onu sübut edir ki, bu preparata qarşı yüksək həssaslığa 
qamma sovkası, kələm və turp kəpənəkləri; orta həssaslığa – 
pambıq, payızlıq və kələm sovkaları malikdir. 

ZR-515 yuvenoidinin fizioloji effektlərinə dair nəti-
cələrdə həşəratın bu fəsilələrində müxtəlif həssaslıq dərəcəsinin 
xas olduğunu göstərir (şəkil 60, cədvəl 17-22, A, B). 

Şəkil 60. ZR-515 yuvenoidinin 0,01%-li məhlulunun Noctuidae, 
Pieridae tırtıllarının çəkisinə təsiri (topoqrafik analiz) 

 
ZR-515 yuvenoidi ilə yuvenilizasiyanın nəticələri aydın 

şəkildə fərdlərin çəki dinamikasında ifadə olunur. Belə ki, bu 
effektə növ spesifikliyinin xas olduğu aşkar edilmişdir: 
yoxlama və təcrübə variantları arasında fərq 1,2-1,3 dəfəyə 
bərabərdir (cədvəllərin A bəndi). Məlum olmuşdur ki, ZR-515 
ilə (0,01%-li məhlul) yuvenilizasiyadan sonra ilkin mərhələyə 
nisbətən tırtılların çəki artımı sovkalarda, pambıq -24,5%, 
payızlıq – 16,0%, qamma – 64,5%, kələm – 12,7%, kələm 



 211 

kəpənəyində - 44,4% və turp kəpənəyində isə 61,7% təşkil edir 
(p<0,05-<0,001) (cədvəl 17-21, A).  

           C ə d v ə l   17 
Pambıq sovkasında ZR-515 yuvenoidinin 0,01%-li məhlulunun 
əmələ gətirdiyi fizioloji effektlər: A. Tırtılların çəkisi və tırtıl-pup 
metamorfozuna təsiri ( p<0,05-<0,001) 

 
B. Sağqalma dərəcəsi və pup-imago metamorfozuna təsiri 
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                                                                                     C ə d v ə l  18 
Payızlıq sovkasında ZR-515 yuvenoidinin 0,01%-li məhlulunun 
əmələ gətirdiyi fizioloji effektlər: A. Tırtılların çəkisi və tırtıl-pup 
metamorfozuna təsiri ( p<0,05-<0,001) 

 
 
B. Sağqalma dərəcəsi və pup-imago metamorfozuna təsiri(saxlanma 
səraiti 200C 12-13 s) 
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                                                                        C ə d v ə l  19 
Qamma sovkasında ZR-515 yuvenoidinin 0,01%-li məhlulunun 
əmələ gətirdiyi fizioloji effektlər: A. Tırtılların çəkisi və tırtıl-pup 
metamorfozuna təsiri ( p<0,05-<0,001) 

 
B. Sağqalma dərəcəsi və pup-imago metamorfozuna təsiri(saxlanma 
səraiti 20-250C 13 s) 
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                                                                                       C ə d v ə l   20 
Kələm sovkasında ZR-515 yuvenoidinin 0,01%-li məhlulunun 
əmələ gətirdiyi fizioloji effektlər: A. Tırtılların çəkisi və tırtıl-pup 
metamorfozuna təsiri ( p<0,05-<0,001) 

 
 
B. Sağqalma dərəcəsi və pup-imago metamorfozuna təsiri 

                                           
 



 215 

                                                                                     C ə d v ə l  21 
 
Pieridae nümayəndələrində ZR-515 yuvenoidinin 0,01%-li məh-
lulunun əmələ gətirdiyi fizioloji effektlər: A. Tırtılların çəkisi və 
tırtıl-pup metamorfozuna təsiri ( p<0,05-<0,001) 

B. Sağqalma dərəcəsi və pup-imago metamorfozuna təsiri (2 üsulla- 
topikal və qidalandırmaqla “sendviç”) 
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                                                                                      C ə d v ə l  22 
                         
ZR-515 yuvenoidinin 0,01%-li məhlulunun Noctuidae, Pieridae 
növlərinin laboratoriya və təbii populyasiyalarına təsiri ( *-bir dişiyə 
görə yumurtaların sayı; ** - bir dişiyə görə) 
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Məlum olmuşdur ki, tədqiq edilmiş növlərdə təcrübə və 
yoxlama variantları arasında fərqin olmasına baxmayaraq, ek-
zohormonal müdaxilə cavab reaksiyalarında iki əlamətin 
təzahür etməsi ilə nəticələnir: ZR-515 vasitəsilə yuvenilizasiya 
payızlıq sovkası, kələm və turp kəpənəklərində tırtıl fazasının 
uzanması (əlavə yaşın əmələ gəlməsi) və qamma, kələm sov-
kalarında isə əksinə, həmin fazanın vaxtından əvvəl bitməsi, 
yəni metamorfozun tez başlanmasına səbəb olur (cədvəl 18-21, 
A). ZR-515 yuvenoidinin optimal dozası ilə (0,01%-li məhlulu) 
təsirdən sonra payızlıq sovkasında tırtıl fazası 7 gün (yuvenili-
zasiyadan sonra 45-ci gün) qədər uzanmış və bu təzahür, tır-
tılların çox kiçik çəki ilə (185,0 mq) qışlamaya getməsinə səbəb 
olmuşdur. Bu zaman yoxlama variantında qış diapauzası 96,8% 
fərdlərdə normal şəkildə formalaşmışdır. Ekzohormonal təsirin 
aparıldığı variantlarda fərdlərdə ölüm faizi də yüksək (85,7%) 
olmuşdur (cədvəl 18, A). 

Analoji effekt Pieridae nümayəndələrində tırtıl fazasının 
3 gün uzanması və metamorfozun 40-70% fərddə normal keç-
məsi fonunda ölüm faizinin həddən artıq (90,0-92,2%) olması 
ilə fərqlənmişdir (cədvəl 21, A).  

Məlum olmuşdur ki, çəki dinamikasından asılı olmadan, 
tırtıl fazasının tez bitməsi, yəni yoxlama variantına nisbətən 
vaxtından əvvəl metamorfozun baş verməsi, qamma və kələm 
sovkaları üçün səciyyəvi haldır (cədvəl 19-20, A). Belə ki, ZR-
515 –lə təsirdən 9 gün sonra çəki artımı, yoxlama variantı ilə 
müqayisədə 1,5 dəfə artıq olmuş və bu faza, öz inkişafını 7 gün 
tez bitirmişdir (cədvəl 19, A). Kələm sovkasında inkişaf, yox-
lama variantına nisbətən 3 gün tez başa çatmışdır (cədvəl 20, 
A). Maraqlıdır ki, ZR-515 ilə yuvenilizasiyanın nəticələrinə gö-
rə oxşar olan bu sovkaların preparata qarşı həssaslıq dərəcəsi 
müxtəlif olmuşdur: sağqalma dərəcəsi qamma sovkasında 20,0-
80,0%, kələm sovkasında isə cəmi 13,6% təşkil etmiş və yoxla-
ma variantının normal puplarının 93,0%-i fonunda təcrübələrdə 
bu göstərici 86,3% -ə bərabər olmuşdur (cədvəl 19, 20, A). 
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Həşəratların Noctuidae, Pieridae qruplarına aid olan nü-
mayəndələrin ZR-515 yuvenoidinə qarşı fizioloji həssaslığı da-
ha aydın şəkildə cədvəl 17-21, B –də ifadə olunmuşdur. 
Maraqlıdır ki, əldə olunmuş nəticələrin interpretasiyası yuve-
nilizasiyanın üsulunun dəyişilməsi ilə həyata keçirilmişdir, yəni 
tədqiqatlarda həm topikal, həm də preoral (“sendviç”) təsirdən 
istifadə olunmuşdur. 

Tədqiqatlar nəticəsində müəyyən edilmişdir ki, həşəratın 
bu qruplarında yuvenilizasiyaya qarşı fizioloji cavab reaksiyası, 
bilavasitə fərdlərin saxlanıldığı fotoperiodik şəraitdən asılıdır. 
Belə ki, pambıq sovkasının diapauzagen rejimdə (200C10 saat 
gün uzunluğu) inkişaf edən IV-V yaşlı tırtıllarına preparatla 
müdaxilə, bütün fərdlərin (əsasən də 98,5% pupların) məhv 
olmasına səbəb olur. Halbuki, 250C16 s şəraitində saxlanılan 
fərdlərdə təsirə qarşı müqavimət daha yüksəkdir: həmin vari-
antda kəpənəklərin uçuşu (26 əd) 7 əd morfoloji cəhətdən nor-
mal (lakin steril) və 19 əd deformasiyaya uğramış formaların 
əmələ gəlməsi ilə nəticələnir.Müvafiq olaraq, fəal formalar ara-
sında isə pup-imaginal metamorfozun pozulması (73%) qeydə 
alınmışdır. 

Məlum olmuşdur ki, 200C 12-13 saat və 20-250C 13 saat 
rejimlərində bəslənən növlərin də ZR-515 yuvenoidinə qarşı 
həssaslığı analoji cavab reaksiyaları ilə müşayiət olunur (cədvəl 
17-21, A). Belə ki, payızlıq sovkası üçün olan variantlarda tır-
tılların, pronimfaların (1,7%) və pupların (23,3%) ölümü, 
88,0% fərddə metamorfozun pozulması ilə nəticələnir. Bu za-
man puplardan uçmuş və morfoloji cəhətdən zahirən normal 
görünən kəpənəklərin (12,0%)  hamısı steril olmuşlar (cədvəl 
18, B). 

Yuvenilizasiyaya qarşı yüksək həssaslıq göstərən qam-
ma sovkasında isə ZR-515 –in 0,01%-li məhlulu letal doza 
olduğu üçün 0,001%-li məhlul ilə təsir, 100% deformasiyaya 
uğramış kəpənəklərin puplardan çıxışı ilə nəticələnmişdir.  
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Aşkar edilmişdir ki, kələm sovkasının tırtıl fazasının kr-
itik dövründə ZR-515 ilə müdaxilə az sayda fərdlərin məhvinə 
səbəb olur (pronimfa 6%, puplar 11%). Bu növdə yetkin 
fərdlərin yüksək faizlə uçuşu fonunda (80 əd) 83,8% morfoloji 
cəhətdən normal və 16,2% deformasiyaya uğramış kəpənəklər 
qeydə alınır. Bu növdə kəpənəklərdə sterilizasiyanın faizi 
59,4% təşkil edir, yəni 50%-dən yuxarı olduğu üçün preparata 
qarşı orta həssaslıq nümayiş etdirir. 

Eksperimental yolla sübut olunmuşdur ki, Pieridae nü-
mayəndələri də ZR-515 yuvenoidinə qarşı həssasdırlar (cədvəl 
21, A, B). Belə ki, təsirin formasından (topikal və ya preoral, 
qidalandırmadan) asılı olmayaraq, çox parlaq cavab reaksiyaları 
alınmışdır. Fərdlərin ölümü 45,3-100,0% təşkil etsə də yüksək 
uçuş fonunda (57 əd) 70,2% metamorfozun pozulması müşa-
hidə edilmişdir. 

Maraqlıdır ki, ZR-515 yuvenoidi ilə ekzohormonal mü-
daxilə zərərvericilərin reproduktiv inkişafına da ciddi təsir gös-
tərir (cədvəl 22). Hər iki zərərverici qrupunun həm laborato-
riya, həm də təbii populyasiyalarında yuvenilizasiya fizioloji 
effektlə nəticələnir: tırtıl fazasında preparatla işləmə kəpə-
nəklərin uçuşunun 1,2-18 dəfə, mayalanmış dişi kəpənəklərin 
faizinin 27,0-79,7%, dişilərin orta məhsuldarlığının 2,6-2,7-dən 
tamamilə yumurtlamanın aradan qaldırılmasına qədər azalt-
mışdır. Bu zaman tırtılların yumurtalardan çıxışı 1,5-dən 9,7 
dəfəyə qədər (turp kəpənəyində isə 100% ölüm) aşağı enmişdir.  

Beləliklə, təqdim olunmuş müqayisəli analizdən görünür 
ki, hər iki yuvenoidə qarşı həssaslıq təbii populyasiyalarda 
nisbətən aşağı olur. Yuvenilizasiyaya qarşı həssaslıq dərəcəsinə 
görə, ən yüksək effekti pambıq, payızlıq, qamma sovkaları, 
kələm və turp kəpənəkləri nümayiş etdirir. Kələm sovkası digər 
zərərvericilərdən fərqli olaraq, yuvenoidə qarşı orta həssaslıq 
effektinə malik cavab reaksiyana malikdir. 

ZR-619 yuvenoidinin fizioloji effekti özünəməxsuslu-
ğu ilə fərqlənir (şəkil 61, cədvəl 23-26, A, B). Topoqrafik anali-
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zin nəticələri sübut edir ki, bu preparat dinamikada mövcud 
olan növ spesifikliyini saxlamaqla, tırtılların çəkisinin 1,2-1,5 
dəfə artmasına imkan verir. 

Şəkil 61. ZR-619 yuvenoidinin 0,01%-li məhlulunun Noctuidae, 
Pieridae tırtıllarının çəkisinə təsiri (topoqrafik analiz) 

 
Cədvəllərdə təqdim olunmuş nəticələrin müqayisəli ana-

lizi göstərir ki, tırtıl fazasının “kritik dövründə” ZR-619 yuve-
noidi ilə müdaxilə, mübadilə proseslərinin intensivliyinə tor-
mozlayıcı təsir edir və zəifləməsinə səbəb olur. Bu hal, “nisbi 
sabitlik” formasında fərdlərin metrik göstəriciləri və çəki dina-
mikasında biruzə verir. 

Eksperimental yolla əldə olunmuş nəticələr, onu təsdiq-
ləyir ki, yuvenilizasiya prosesinin yuvenil hormonlarının orqa-
nizmdə titri baxımından, qeyri-əlverişli şəraitdə aparılması, növ 
mənsubiyyətindən asılı olmadan, həşəratda tırtıl fazasının uzan-
ması (yəni əlavə yaşların əmələ gəlməsi) və ya fərdlərdə vaxtsız 
tırtıl-pup metamorfozunun başlanmasına səbəb olur. Tədqiq 
edilmiş yuvenoidlərdən fərqli olaraq, ZR-619-un 0,01%-li məh-
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lulu ilə kələm sovkasının yuvenilizasiyası, kiçik faizlə (14,5%) 
olsa belə fərdlərin məhv olması və tırtıl-pup metamorfozunun 
pozulması (12,5%) ilə nəticələnir.     

                            C ə d v ə l  23 
Pambıq və kələm sovkalarında ZR-619 yuvenoidinin 0,01%-li 
məhlulunun əmələ gətirdiyi fizioloji effektlər: A. Tırtılların çəkisi 
və tırtıl-pup metamorfozuna təsiri ( p<0,01-<0,001) 

 
B. Sağqalma dərəcəsi və pup-imago metamorfozuna təsiri  
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                                                                                        C ə d v ə l  24 
                                                                        
Payızlıq və qamma sovkalarında ZR-619 yuvenoidinin 0,01%-li 
məhlulunun əmələ gətirdiyi fizioloji effektlər: A. Tırtılların çəkisi 
və tırtıl-pup metamorfozuna təsiri ( p<0,01-<0,001) 
 

 
B. Sağqalma dərəcəsi və pup-imago metamorfozuna təsiri 
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                                                                                         C ə d v ə l  25 
 
 Kələm və turp kəpənəklərində ZR-619 yuvenoidinin 0,01%-li 
məhlulunun əmələ gətirdiyi fizioloji effektlər: A. Tırtılların çəkisi 
və tırtıl-pup metamorfozuna təsiri ( p<0,01-<0,001) 

B. Sağqalma dərəcəsi və pup-imago metamorfozuna təsiri 
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                                                                                  C ə d v ə l   26 
ZR-619 yuvenoidinin 0,01%-li məhlulunun Noctuidae, Pieridae 
növlərinin laboratoriya və təbii populyasiyalarına təsiri  
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  Digər növlər üçün bu göstəricilər fərqli 
olmuşdur: Noctuidae-də - pambıq sovkası 58,0% (ölüm) və 
32,7% (metamorfozun pozulması), payızlıq sovkasında - 75,8% 
(ölüm) və qış diapauzasının qışlama ilə əvəz olunması; qamma 
sovkasında – 100,0% (ölüm) və 11,3% metamorfozun aradan 
qaldırılması; Pieridae qrupunda müvafiq olaraq, kələm 
kəpənəyində 98,7% və 13,5%; turp kəpənəyində isə 90,0% və 
10,5% təşkil etmişdir (cədvəl 23-25, A). 

Eksperimentlər nəticəsində əldə olunmuş məlumatlar sü-
but edir ki, hər iki qrupda ekzohormonal müdaxilə, təsir zamanı 
fərdlərin fizioloji halından asılıdır (cədvəl 26). Belə ki, yuve-
nilizasiyaya məruz qalmış növləri fərqləndirən əsas xüsusiyyət-
lərdən biri, onların bioekologiyalarıdır. Ona görə də müxtəlif 
fototermoperiodik şəraitlərdə, onların fəallıq və fizioloji sakit-
lik mərhələlərinə müxtəliflik xasdır ki, bu, yuvenilizasiya za-
manı nəticələrdə aydın şəkildə ifadə olunur: kəpənəklərin uçuşu 
Noctuidae –də 2,2-4,6 dəfə, Pieridae-də 1,3-1,5 dəfə azalır, 
dişilərin orta məhsuldarlığı 2,4-3,4 dəfə (Noctuidae) və 1,6-2,5 
dəfə (Pieridae), həmçinin yumurtalardan tırtılların çıxması, 
müvafiq olaraq, 2,3-3,3 dəfə və 8,8-11,3 dəfə az olmuşdur. 
Kələm sovkası bu baxımdan müctəsnalıq təşkil edir, belə ki, 
ZR-619 ilə yuvenilizasiya cütləşən dişilərin sayının yoxlama 
variantına nisbətən 0,8-1,0% artmasına və məhsuldarlığın cüzi 
miqdarda azalmasına gətirib çıxarmışdır. Sterilizasiya amili 
maksimal səviyyədə Noctuidae-dən qamma və payızlıq 
sovkalarında (89,0-93,3%), Pieridae-də isə 99,4% (kələm) – 
90,1% (turp) kəpənəklərdə müşahidə edilmişdir. 

Beləliklə, ZR-619 yuvenoidinə qarşı ən yüksək həssas-
lığı qamma, payızlıq sovkaları, kələm və turp kəpənəkləri; orta 
həssaslığı – pambıq sovkası nümayiş etdirmişlər. Kələm sovka-
sı bu yuvenoidə qarşı ən zəif həssaslığa malik olmuşdur. 

 
Fenoksikarb yuvenoidinin fizioloji effekti ilk dəfə 

olaraq, Noctuidae, Pieridae, Aphididae nümayəndələri üzərində 
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tədqiq olunmuşdur (Kuliyeva, 1999). Bu məlumatlar topoqrafik 
şəkil 62 və cədvəl 27-30-da təqdim olunmuşdur. 

Şəkil 62. Fenoksikarb yuvenoidinin 0,0001%-li məhlulunun Noctui-
dae, Pieridae tırtıllarının çəki dinamikasına təsiri (topoqrafik analiz)
  

 
Hazırkı tədqiqatlarda bu yüksək effektivliyə malik olan 

ekoloji təmiz preparatın yalnız yarpaqbükənlər üzərində sınaq-
dan çıxarıldığını nəzərə alaraq, yuvenilizasiyanı həm tırtılların 
kritik dövrlərində, həm də pronimfa, pupların müxtəlif inkişaf 
dövrlərində aparılmışdır. Təcrübələrdə preparatın letal dozaları 
deyil, optimal qatılıqlarının (0,001-0,0001%-li məhlullar) fizio-
loji effektləri müəyyənləşmişdir. 

Məlum olmuşdur ki, bu yuvenoidin 0,001%-li məhlulu, 
tırtılların çəki dinamikasının sabitliyi fonunda, növ mənsubiy-
yətindən asılı olaraq, fərdlərin inkişafını 8-10 gün qısaldır. Ma-
raqlıdır ki, digər növlərdən fərqli olaraq, qamma sovkası yuve-
nilizasiyaya qarşı həmişə yüksək həssaslıq nümayiş etdirməsinə 
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baxmayaraq (sağqalma dərəcəsi 79,0%), fenoksikarbın təsirin-
dən sonra çəki dinamikasında kəskin dəyişikliklər baş vermə-
mişdir (cədvəl 27). 

                        C ə d v ə l  27  
Noctuidae və Pieridae nümayəndələrində fenoksikarb yuvenoidi-
nin əmələ gətirdiyi fizioloji effektlər: A. Tırtılların çəkisi və tırtıl-
pup metamorfozuna təsiri ( p<0,5-<0,001) * -aseton preparatın həlledicisi 
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             C ə d v ə l   28 
Noctuidae və Pieridae nümayəndələrində fenoksikarb yuvenoidi-
nin əmələ gətirdiyi fizioloji effektlər: sağqalma dərəcəsi və pup-
imago metamorfozuna təsiri 
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Görünür ki, qamma sovkasında mübadilə proseslərinin 
intensivliyi və istiqaməti diapauzaya xas olan (C tipi) növlərdən 
fərqlənir. Belə ki, qamma sovkasına diapauzasız inkişaf xasdır 
və fenoksikarbın qatılığından asılı olmayaraq, fərdlərin çox 
hissəsi məhv olsa da (84,5-100,0%) nəticələri digər, daha daya-
nıqlı növlərin (pambıq və kələm sovkaları) analoji göstəricilə-
rindən az fərqlənmişdir.  

Digər yuvenoidlərdə olduğu kimi, fenoksikarb ilə yuve-
nilizasiya, yəni təsir nəticəsində orqanizmdə təbii yuvenoidlərin 
titrinin dəyişilməsi, tırtılların çəkisinin intensiv surətdə artması 
ilə nəticələnmişdir: müdaxilənin 3-cü günü bu artım Noctuidae-
də 8,2-78,9%, Pieridae- də isə 13,5-50,5% təşkil etmişdir. Yox-
lama variantları ilə müqayisədə bu fərq, 0,0001%-li məhlula 
nisbətən 1,2-2,3 dəfə təşkil etmiş və əlavə tırtıl yaşları forma-
laşan variantlar müstəsnalıq nümayiş etdirmişdir (cədvəl 27). 

Tədqiqatlar nəticəsində müəyyən olmuşdur ki, nisbətən 
yüksək dayanıqlıq nümayiş etdirən kələm sovkasında fenoksi-
karbın ən zəif qatılıqları belə (0,001-, 0,0001%-li məhlullar) fə-
rdlərin 84,2-72,5%-nin məhv olmasına gətirib çıxarır. Belə ki, 
yoxlama variantının fonunda (89,0-97,0%) təcrübə vatiantların-
da fərdlərin yalnız 15,5-27,5% -i tırtıl-pup metamorfozunu nor-
mal keçirə bilmişlər (cədvəl 27). Pambıq sovkası üçün analoji 
göstəricilər müvafiq olaraq, 90,5% (ölüm) və 40,7% metamor-
fozun pozulması ilə səciyyələnmişdir. Təqdim olunmuş nəticə-
lər onu sübut edir ki, digər növlərdə də bu preparatla ekzohor-
monal müdaxilə az fərqlənmişdir, yəni müvafiq olaraq 25,0-
35,0% və 65,0-100,0%  ilə ifadə olunmuşdur. 

Cədvəl 28-də təqdim olunmuş nəticələrdən görünür ki, 
fenoksikarbın müxtəlif qatılıqları ilə müdaxilə, təsir vaxtından 
asılı olaraq dəyişir. Belə ki, preparatın 0,001%-li məhlulu ilə 
pronimfa və 1-günlük puplarda (pambıq sovkası) müdaxilə, 
100,0% ölümlə nəticələndiyi halda, qamma sovkası, kələm və 
turp kəpənəklərində hər iki qatılıq fərdlərin məhvinə gətirib çı-
xarmışdır. Məlum olmuşdur ki, fenoksikarbın 0,0001%-li məh-
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lulu ilə müdaxilə, pambıq sovkasının 72,5% tırtıllarının puplaş-
masina imkan vermiş, lakin bu zaman formalaşan pupların 
66,0%-i məhv olmuş, uçan kəpənəklər isə steril olmaqla, cəmi 
1 gün yaşamışlar. 

Eksperimental yolla sübut olunmuşdur ki, fenoksikarbın 
zəif qatılığı belə kələm sovkasının puplaşmış 30,5% fərdində 
yalnız 3,7% normal kəpənəklərin uçuşunu təmin etsə də qoyu-
lan yumurtaların hamısı steril olmuşdur. Bu zaman pronimfa 
mərhələsində ekzohormonal müdaxilə nəticəsində kəpənəklərin 
orta həyat sürəkliyi 7-14 dəfə qısalmışdır (cədvəl 28). Payıslıq 
sovkasında da fenoksikarbla təsir zamanı təbii yuvenil hormon-
larının titrinin dəyişilməsi, 25,7% fərdin puplaşması və cəmi 
0,8% anormal kəpənəklərin uçuşu ilə nəticələnmişdir. 

Sovkalarla müqayisədə ağ kəpənəklərin fenoksikarba 
qarşı həssaslığı bir qədər fərqli olmuşdur. Belə ki, 0,001%-li 
məhlulla pronimfa və 2-saatlıq pupların işlənilməsi, fərdlərin 
məhv olması ilə nəticələnir, yalnız kələm kəpənəyində 10,0% 
deformasiyaya uğramış kəpənəklərin uçuşu qeydə alınır. Bu za-
man orta həyat sürəkliyi 8 gün olan (yoxlama variantında 18-21 
gün) 30,0% yetkin fərdlərin uçuşu baş verir. Preparatın ən zəif 
qatılığı (0,0001%) isə 50,0-98,5% fərdlərin normal formalaş-
masına imkan verir. Turp kəpənəyində 83,7% puplardan morfo-
loji cəhətdən normal kəpənəklər uçsa da 100,0% steril olmuşlar 
və cəmi 2 gün yaşamışlar. 

Maraqlıdır ki, əməli əhəmiyyət kəsb edən bu nəticələrin, 
yəni cavab reaksiyalarının düzgün qiymətləndirilməsi üçün təd-
qiqatlarda müdaxilə 2 üsulla reallaşmışdır: 1) topikal (kutikula 
vasitəsilə); 2) preoral, yəni qidalandırılmaqla (cədvəl 29). 

Mexanizmin dəqiqləşdirilməsi nəticəsində məlum ol-
muşdur ki, müdaxilənin üsulundan asılı olmayaraq, Pieridae-də 
V yaş tırtıllarda təbii yuvenil hormonlarının titrinin dəyişilməsi 
fərdlərin ölümünə səbəb olmur və puplaşma tarixinə təsir gös-
tərmir. Belə ki, hər iki variantda müvafiq olaraq,  33,3-26,7% 
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ölüm qeydə alınır və yoxlama variantı ilə müqayisədə həmin 
fazanın davamiyyəti 3 gün qısalır (cədvəl 29). 

               C ə d v ə l  29 
Fenoksikarbın müxtəlif üsulla turp kəpənəyi və payızlıq sovkası-
nın inkişafına təsiri 

 
 
 
 
 
 
 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Müdaxilənin üsulundan asılı olaraq, qeydə alınan dəyi-

şikliklər yalnız kəpənəklərin uçuşundan sonra biruzə verir. Belə 
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ki, preparatın preoral yolla qəbulu, morfoloji cəhətdən normal 
imagonun uçuş faizini 86,6% azalmasına səbəb olur.  

 
                                                                     C ə d v ə l  30 

Fenoksikarbın yonca və baxça mənənələrinin sağqalma dərəcə-
sinə və reproduktiv inkişafına təsiri (*-orta hesabla gündə bir dişi-
yə) 

 
Variantlar 

 
 

 
Fazalar və fərdlərin 
sayı 
 
 

 
Ölmüş fərdlərin sayı (saatdan 
sonra) 
 

 
Yeni 
nəslin 
əmələ 
gəlməsi 
 1 24 48 168 

(həftə) 
Aphis 
craccivora 
0,001% 
 
 
 
0,0001% 
 
 
Aseton 
 
 
Yoxlama 

a)müxtəlifyaş- 
lı sürfələr,50; 
b)yetkin qana 
dsız fərdlər,40 
c) qanadlı for- 
malar,10 

a) 50 
b) 40 
c) 10 
a) 50 
b) 40 
c) 10 
a) 50 
b) 40 
c) 10 

 

 
     25 
 
     6 
 
     10 
     23 
     5 
     4 
     2 
     3 
     1 
     - 
     - 
     - 
 

 
   25 
 
    
34 
 
     - 
    
12 
    3 
    2 
    5 
    3 
    - 
    3 
    ? 
     - 
 

 
     - 
 
     -     
 
     - 
    
15 
    9 
    3 
    5 
    5 
    2 
    2 
    5 
    2 
 

 
     - 
 
     - 
 
     - 
     - 
    23 
    1 
    10 
    15 
    4 
    7 
    10 
     5 
 

 
     - 
 
     - 
 
     - 
     - 
     - 
     - 
   2-3* 
P<0,05- 
0,001 
4-4,5 
P<0,05- 
0,001 
 

Aphis 
gossypii 
0,001% 
 
 
0,0001% 
 
 
Aseton 
 
 
Yoxlama 

 
 

a) 50 
b) 50 
c) 20 
a) 50 
b) 50 
c) 20 
a) 50 
b) 50  
c) 20  
a) 50 
b) 50 

 
 
     35 
     8 
     20 
     28 
     10 
     9 
     3 
     5 
     2 
     - 
     - 

 
 
    
15 
    
42 
     - 
    
10 
    
13 
    5 
    1 

 
 
    - 
    - 
    - 
   12 
   7 
   3 
   4 
   3 
   5 
   2 
   3 

 
 
    - 
    - 
    - 
    - 
    20 
    3 
    1 
    1 
    3 
    5 
    7 

 
 
      - 
      - 
      - 
      - 
      - 
      - 
6-6,5 
P<0,05 
 
8-10 
P<0,001 
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c) 10   
         

     -     5 
    1 
    2 
    1 
    2 

   5     5 

Payızlıq sovkasının tırtıllarının 4-cü yaşında ( kritik ol-
mayan dövrdə) yuvenoidlə hər iki üsulla müdaxiləsi ölümlə nə-
ticələnir (ilk günlərdə 45,0-50,0% topikal variantda və 15,0% 
“sendviç” variantında, sonradan 100,0% letallıq).            

Aphididae nümayəndələri üzərində fenoksikarbla ekzo-
hormonal müdaxilə, təsir fazasından asılı olmayaraq, letal nəti-
cə ilə bitmişdir (cədvəl 30). Belə ki, 0,001%-li məhlulun tə-
sirindən 24 saat sonra bütün fazaların – müxtəlif yaşlı sürfələr 
(III-IV) yetkin qanadsız fərdlər və qanadlı formaların 100,0% 
məhv olması müşahidə edilmişdir. Preparatın nisbətən zəif qatı-
lığı (0,0001%) 48 saata qədər fərdlərin tədrici məhv olması ilə 
nəticələnir. Yuvenoidin təsirinə qarşı fazalar arasında nisbi da-
yanıqlıq nümayiş etdirən yetkin qanadsız fərdlər olmuşlar: 168 
saatdan sonra bunlardan 57,5% (yonca mənənəsi) və 40,0% 
(baxça mənənəsi) fərd qalır. Qanadlı formalarda isə yuveniliza-
siyaya qarşı az dayanıqlılıq qeydə alınmışdır, yəni bir həftəyə 
cəmi 10,0-15,0% fərd sağ qalmışdır (cədvəl 30). 

Məlum olmuşdur ki, fenoksikarblar təsirdən sonra sürfə-
lərin doğulması prosesi dayanır, mənənələrdə yeni nəsl forma-
laşmır. Eksperimental yolla sübut olunmuşdur ki, mənənələrin 
yuvenilizasiyaya qarşı ən yüksək həssaslıq nümayiş etdirən 
fazası – III-IV yaşlı sürfələridir.  

Beləliklə, zərərvericilərin tədqiq olunan qruplarında 
fenoksikarba qarşı yüksək həssaslıq dərəcəsi müəyyənləşmiş-
dir. 

Kinopren (ZR-777) yuvenoidinin fenoksikarbdan sonra 
mənənələrə qarşı ən effektiv preparat olduğu sübut olunmuşdur 
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(Kuliyeva, 1999). Bu yuvenoidin fizioliji effekti ilk dəfə olaraq 
tədqiq edilmişdir və məlum olmuşdur ki, kinoprenin bütün qatı-
lıqları (0,5-, 0,3-, 0,1%-li məhlullar) müsbət nəticə verir. Mənə-
nələrin bu preparata qarşı ən yüksək həssaslığa 3-4-cü yaş sür-
fələri malikdir. Əldə olunmuş nəticələrin müqayisəli analizi 
onu göstərir ki, 0,3-0,5%-li məhlullar 24 saatdan sonra fərdlərin 
məhv olmasına səbəb olur: yonca mənənəsi 33,3-75,0% və bax-
ça mənənəsi 52,0-58,3% (cədvəl 31). Bu göstəricilər, ekzoho-
rmonal təsirdən 48 saat sonra mübafiq olaraq, 10,0-38,9% 
təşkil edir. Məlum olmuıdur ki, preparatın sınaqdan çıxarılmış 
qatılıqları mühüm fizioloji prosesin, qanadlı fərdlərin for-
malaşmasına mənfi təsir göstərir. Belə ki, yoxlama variantı ilə 
müqayisədə təcrübə variantlarında 12,1-24,7 dəfə az qanadlı 
formalar qeydə alınmışdır (cədvəl 31). 

                                                                           C ə d v ə l  31 
Kinopren yuvenoidinin Aphididae qrupunda əmələ gətirdiyi fizi-
oloji effekt: preparatın yonca və baxça mənənələrində metamorfozun 
gedişinə təsiri (təsir fazası:3-4-cü yaş sürfələr) 

 
Variantlar, 
fərdlərin 

sayı 

Ölmüş fərdlərin sayı 
(saatdan sonra) 

 
Qanadlı 
formalar 

(%) 

 
O cümlədən 

    1     24    48 normal anormal 

Aphis 
craccivora 
0,5% - 90 
0,3% - 90 
0,1%- 120 
Yoxlama90  
 

 
 
68(75,6%) 
30(33,3%) 
6(5,0%) 
- 
 

 
 
10(11,1%) 
35(38,9%) 
6(5,0%) 
2 
 

 
 
9(10,0%) 
20(22,2%) 
- 
4 
 

 
 
3(3,3%) 
5(5,6%) 
108(90%) 
74(95,2%) 
 

 
    
 3 
 5 
   - 
 74 
 

 
 
- 
- 
108(90%) 
- 
 

Aphis 
gossypii 
0,5% -120 
0,3% -100 
0,1%-120 
Yoxlama90 

 
 
70(58,3%) 
52(52,0%) 
3(2,5%) 
- 

 
 
27(22,5%) 
27(27,0%) 
7(5,8%) 
- 

 
 
18(15,0%) 
14(14,0%) 
1(0,8%) 
5 

 
 
5(4,2%) 
7(7,0%) 
109(90,8%) 
85(94,4%) 

 
 
5 
7 
2 
85 

 
 
- 
- 
107(98%) 
- 

 
Kinoprenin 0,1%-li məhlulu isə mənənələrdə metamor-

fozun formalaşmasına və gedişinə təsir göstərmiş, bu zaman 
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deformasiyaya uğramış qanadlı formalar əmələ gəlmişdir. Bu 
nəticə əməli  əhəmiyyət  kəsb edir, belə ki, yuvenilizasiya nəti-
cəsində qeydə alınan anormallıq fərdlərin miqrasiyasının, yayıl-
masının qarşısını alır. 

Yuvenilizasiyada istifadə olunmuş yuvenoidlərin nəticə-
lərindən görünür ki, təsirin istiqamətlərindən biri də reproduk-
tiv inkişafın hər hansı mərhələsində hormonal balansın pozul-
ması nəticəsində tam və ya hissəli şəkildə sterilizasiyanın baş 
verməsi təşkil edir. 

Məlumdur ki, sterilizasiyanın səbəbi, oogenez və yu-
murtaqoyma prosesinin pozulması nəticəsində baş verir. Bu hal 
həm dişi fərdlərin yumurtaçıxarıcı yollarının anatomik dəyiş-
kənliyi, həm də bu prosesin hormonal tənziminin pozulması nə-
ticəsində yarana bilər. Yumurtalardan çıxan sürfə (və ya tırtıl-
ların) sayının azalması, oogenezdə baş verən pozuntuların (yu-
murta sarısının toplanması, xorionun əmələ gəlməsində), yaxud 
inkişafın müxtəlif mərhələsində rüşeymin məhv olması ilə izah 
olunur. Sterilizasiyanı əmələ gətirən səbəblərdən biri, cütləşmə 
zamanı hər iki cinsin davranışında normadan kənara çıxma halı 
ola bilər. Belə ki, bir növdə ontogenezin hansı mərhələsində ek-
zohormonal müdaxilənin həyata keçirilməsindən asılı olaraq, 
reproduktiv sistemdə müxtəlif pozuntular, anomaliyalar qeydə 
almaq olur.  

Hemimetabola-da hormonal sterilizasiya yuvenoidlərdən 
istifadə olunmaqla, mənənələr (Ahmed, Abdel Gawaad, 1975; 
Bindra, Singh,1976;Kuliyeva, 1999) və yastıcalarda (Moreno et 
al.,1976; Vogel et al., 1976) qeydə alınmışdır. Diribala verən 
bu növlər üçün dişilərin məhsuldarlığının aşağı olması nəslin 
azalması deməkdir ki, buna səbəb, yuvenoidlərin təsirindən 
sonra yumurtalıqlarda embriogenezin pozulmasıdır. 

Hemiptera dəstəsinə aid olan Dysdercus cingulatus-un 
dişi fərdlərinin sürfə və imaginal fazalarda yuvenilizasiyası, 
yumurtalıqlarda oositlərin degenerasiyasının baş verməsinə 
səbəb olur (Sehnal, 1976;Judson et al., 1977).Eurygaster integ-
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riceps taxtabitisinin cavan fərdlərinin YH analoqu ilə işlənilmə-
si, oogenezi stimulə edir və imaginal diapauzanın formalaş-
masının qarşısını alır. Lakin müəyyən dövrdə (qanadlanmanın 
ilk 15 günü) reproduktiv sistemin inkişafında dəyişikliklər baş 
verir (Burov və b.1972). Yumurtaqoyan dişilərin preparatla iş-
lənilməsi, oogenezə və məhsuldarlığa təsir göstərməsə də yu-
murtalar daxilində embriogenezin pozulması nəticəsində onlar 
məhv olur (Burov, Şextman,1976). 

Yuvenoidlərin reproduktiv sistemin inkişafına təsirini 
təsdiqləyən məlumatların əksər hissəsi pulcuqqanadlılara aid-
dir. Eksperimetal yolla sübut olunmuşdur ki, həmin növlərin 
son yaşda olan tırtılları (Richmond, 1972; Guerra et al.,1973; 
Varjas, 1973; Schooneveld, Abdallah,1975; El-Guindy, Bisha-
ra, 1976; Sehnal et al., 1976) və puplarına (Abdallah et al., 
1975; Burov və b. 1976) ekzohormonal təsir, dişi fərdlərdə mə-
hsuldarlığın enməsi və qoyulmuş yumurtaların məhv olması ilə 
nəticələnir.  

Aşkar edilmişdir ki, yuvenilizasiya tırtıllar üzərində apa-
rıldıqda məhsuldarlıq enir və tırtılların yumurtalardan çıxışı zə-
ifləyir, lakin təsir pup fazasında aparılırsa, embrionların məhv 
olması baş verir (Wellington, Maclzer, 1967; Kuliyeva, 1999). 
Ekzohormonal müdaxilənin alma meyvəyeyəni Laspeyresia po-
monella-nın yetkin fərdləri üzərində aparılması, embrionların 
məhv olması və məhsuldarlığın enməsinə səbəb olsa da bu nə-
ticə oogenezin pozulması hesabına baş verməmişdir. Sübut ol-
unmuşdur ki, bu, yumurtaqoyma prosesinin təcrid olunması nə-
ticəsində baş verir (Sehnal, 1976). 

Coleoptera dəstəsinin nümayəndələrindən yalnız Epila-
chna varivestis (Walker, 1973) və dənyeyən Trigoderma gra-
narium (Metwally, Landa, 1972; Metwally et al., 1972) növlə-
rində  sterilizasiya qeydə alınmışdır. 

Hymenoptera dişilərində məhsuldarlığın azalması və 
sürfələrin əmələ gəlməsi prosesinin pozulması Habrobracon 
hebetor-da aşkar edilmişdir (Wissinger, Grosch, 1975). 
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Diptera-dan Aedes aegypti  ağcaqanadında dişilərin qan-
sormadan 32-36 saat əvvəl yuvenoidlə işlənilməsi nəticəsində 
məhsuldarlığın kəskin şəkildə azalması qeydə alınmışdır (Pat-
terson, 1975). 

Azsaylı histoloji və sitoloji tədqiqatların nəticələrindən 
görünür ki, anormallığın xarakteri yuvenilizasiyanın oogenezin 
hansı mərhələsində aparılmasından asılıdır. Belə ki, amerika ağ 
kəpənəyi Hyphantria cunea – nın son yaşlı tırtıllarının politrof 
yumurtalıqlarında ooqonilərin oositlərə və qidalandıran 
hüceyrələrə differensiasiyası baş verir: bu zaman yuvenoidin 
təsiri oogenezin dayanmasına səbəb olur (Kojanova, 1978). 
Məlum olmuşdur ki, bu növün tırtıl fazasının sonunda corpora 
allata vəziləri fəal olmadıqlarına görə, ekzogen YH-ın müda-
xiləsi, proseslərin normal gedişini pozur. Yuvenoidin təsiri al-
tında ooqonial bölünmənin kəsilməsi və oositlərin differen-
siasiyasının tormozlanması kitab cücüsü Thermobia domestica-
nın panoistik ovariollarında müşahidə edilmişdir (Rohdendorf, 
Sehnal, 1972, Rohdendorf, 1975). 

Oogenezin daha gec mərhələlərinin pozulması, müxtəlif 
dövrlərin bir neçə oositlərinin birləşməsi və vitellogenezin zəif-
ləməsi formasında biruzə verir. Belə ki, müxtəlif ovariol forma-
sı xas olan növlərdə - T.domestica (Rohdendorf, Sehnal, 1972), 
Dixippus morosus (Socha, Gelbiç, 1973), E. integriceps (Koja-
nova və b.,1976), H.cunea (Kojanova, 1978; Kojanova, Pralya, 
1979), Locusta migratoria (Davey, Gordon, 1996), Heliothis 
armigera (Kuliyeva, 2001) anomaliyalar təqdim olunmuşdur. 

Ekzohormonal təsirə məruz qalmış həşəratların yumur-
talıqlarının histoloji tədqiqi  sübut edir ki, zədələnmələr çox 
vaxt follikulyar hüceyrələrin differensiasiyası və funksiyasının 
pozulması ilə bağlı olur. Məsələn, amerika ağ kəpənəyində 
oogenezin əsas əlaməti, oositlərin inkişafının sinxron get-
məsidir ki, yuvenilizasiyadan sonra follikulyar hüceyrələrin in-
kişaf dövrləri ilə oogenezin pozulması arasında mövcud olan 
asılılığı müəyyənləşdirməyə imkan verir. Məlum olmuşdur ki, 
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yumurta kameraları formalaşan zaman follikulyar hüceyrələr 
fəal şəkildə bölünüb, miqrasiya edirlər. Cəkkiz cinsi hüceyrə-
dən ibarət olan hər qrupu bu hüceyrələr əhatə edir. Bununla da 
follikulyar epiteli  formalaşır və mexaniki arakəsmələri əmələ 
gətirirlər. Oogenezin bu mərhələsində yuvenilizasiya, həmin pr-
osesin pozulmasına və bir neçə yumurta kameralarının birləş-
məsinə səbəb olur. Məlumdur ki, amerika ağ kəpənəyi 
pulcuqqanadlıların o növünə aiddir ki, bunlarda vitellogenez 
pup fazasında tamamilə bitmiş olur, yəni praktiki olaraq, bu 
zaman endogen YH iştirak etmir. Ekzogen YH-ın vitellogenezə 
hazırlıq dövründə daxil edilməsi görünür ki, həmin prosesdə 
follikulyar epitelinin funksiyasını və yumurta sarısının toplan-
ması prosesini pozur, nəticədə follikulyar hüceyrələrin degene-
rasiyası baş verir, oositlərin vitellogenez mərhələdə məhv ol-
masına gətirib çıxarır. 

Lakin dişi fərdlərində yumurtalıqları vitellogenez prose-
sində olan və ətrafı differensiasiya olunmuş follikulyar epiteli 
ilə əhatə edilmiş oositləri yerləşən zaman yuvenoidlə təsir, 
oogenezdə heç bir morfoloji dəyişikliyin baş verməsinə səbəb 
olmasa da qoyulmuş yumurtalar məhv olur. Bu embrional ölü-
mün səbəbi ya oositlərin genetik materialının zəifləməsi, ya da 
yuvenoidin embrional toxumaların formalaşması prosesinə təsi-
rinin nəticəsidir (Rohdendorf, Sehnal, 1973; Burov, Şextman, 
1975; Burov və b.,1983). 

Spermatogenezə yuvenoidlərin təsirinə dair mövcud ol-
an məlumatlar ziddiyyətlidir. Bəzi növlərdə (Anagasta kueh-
niella, Rhodnius prolixus) ekzohormonal müdaxilə spermatoge-
nezi “istismar” edir (Nowock, 1973; Dumser, Davey, 1974). Di-
gər həşərat qrupunda yuvenilizasiya nəticəsində spermatogenez 
stimulə olunur. Məsələn, Pterostichus cinsin. aid olan böcəklər-
də yuvenoidin stimuləedici effekti, spermatogenezin son mər-
hələsində biruzə verir. Bu zaman spermatozoidlər dəstlər 
şəklində biləşirlər (Ferenz, 1975). Analoji nəticə zərərli bağacıq 
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üzərində aparılmış tədqiqatlarda da qeydə almışlar (Şinyayeva, 
1981). 

Sterilizasiya effekti kimi, erkək fərdlərin yuvenilizasiya 
nəticəsində dişi fərdlərin dölsüzlüyünü, yəni sterilliyini izah 
etmək maraqlı və çətindir. Belə ki, amerika ağ kəpənəyi Hy-
phantria cunea (Burov və b., 1976) və pambıq sovkası Helio-
this armigera (Kuliyeva, 1999)-nın yetkin erkək fərdlərinin yu-
venoidlə işlənilməsi və onların “təmiz” (təsirsiz) dişilərlə cüt-
ləşməsi, həyat qabiliyyəti olmayan, dölsüz yumurtaların qoyul-
ması ilə nəticələnir. Halbuki, yuvenoid qeyri-spesifik amil ki-
mi, spermaya təsir göstərsəydi, hüceyrə fiziologiyasının pozul-
ması (hərəkətsizlik) müşahidə olunmalı və bu zaman yumurta-
lar tamamilə inkişafdan qalmalı idi. Bu tədqiqatın nəticələrin-
dən görünür ki, yumurtalar embriogenezin son mərhələsində 
məhv olurlar. Belə bir fikir irəli sürülür ki, yuvenoid mutagen 
kimi təsir göstərmiş və spermalar ona qarşı olduqca həssas ol-
muşlar (Burov və b., 1983). 

Ekzohormonal müdaxilədən sonra erkək fərdlərdə qeydə 
alınan sterilizasiya effektinin bir başqa izahı da vardır. Ola 
bilsin ki, cütləşmə zamanı preparatın bir hissəsi dişilərə ötürü-
lür və qoyulmuş yumurtaların sitoplazmasında toplanır, orada 
saxlanır, sonradan embrional toxuma formalaşma prosesində 
ora qarışır (Masner et al., 1968). 

Yuvenilizasiyadan sonra müşahidə edilən sterilizəedici 
effekt, heç də həmişə qonadalarda baş verən dəyişikliklərlə əla-
qədar olmur. Preparatla işlənilmiş fərdlərdə reproduksiyanın 
pozulmasına səbəb, cinsi sistemin müxtəlif hissələrində morfo-
loji və anatomik anomaliyaların olması da ola bilər. Pyrrho-
coris apterus taxtabitinin son yaşda olan sürfələrinin(Slama, 
Williams, 1966; Masner, 1968), Dysdercus cingulatus (Prab-
hu,John, 1975), Eurygaster integriceps(Reutskaya et al., 1979 
b)  yuvenilizasiyasından sonra qonadaların böyüməsi və diffe-
rensiasiya prosesinin pozulması baş verir. 
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Artıq sübut olunmuşdur ki, yuvenoidlərin morfogenetik 
təsirinə qarşı həssaslıq dövrü, zaman etibarı ilə müxtəlif cins-
lərdə uyğunsuzluq təşkil edir (Kuliyeva, 2001). Belə ki, zərərli 
bağacığın (Eurygaster integriceps) erkək fərdlərində sürfə tipli 
qonadaları, yalnız  sürfələrin 5-ci yaşa qabıq dəyişməsindən so-
nra, ilk saatlarda təsirin aparıldığı fərdlərdə aşkar etmək müm-
kün olmuşdur. Preparatla applikasiyanı 5-ci yaş sürfələrə 1-2-ci 
günlərdə apardıqda cinsi vəzilər sürfə-imaginal quruluşlu ol-
muşlar və 2 gündən sonra ekzogen müdaxiləyə qarşı indif-
ferentlik göstərmişlər. Ola bilsin ki, bu, morfogenezin müxtəlif 
templə bitməsi ilə əlaqədardır (Reutskaya və b., 1979 b). 

Lepidoptera nümayəndələrində YH-ın analoqlarının 
təsirindən sonra cinsi sistemin struktur elementlərinin pup 
fazasında differensiasiyasının tormozlanması müşahidə edilir. 
Belə ki, sekropiya ipəkqurdunun (Hyalophora cecropia) pupla-
rında inkişafın ilk günlərində YH-ın analoqunun tətbiq edilməsi 
qonadaların tırtıl-pup dəyişkənliyinə mane olmuşdur. 

Yuvenil hormonu analoqlarının təsiri altında cinsi siste-
min morfogenezinin pozulması, əlavə cinsi vəzilərin orqano-
genezinin və cinsi axarların reduksiyası şəklində biruzə verir 
(Kuliyeva, 2001). Çoxillik tədqiqatların nəticəsində aşkar olun-
muşdur ki, sınaqdan çıxarılan həşərat növlərində sterilizasiya-
nın əsas səbəbi, cinsi sistemin inkişafında kompleks şəklində 
pozuntuların baş verməsidir (cədvəl 32). Belə ki, ən effektiv 
yuvenoid olan fenoksikarb, pambıq sovkasının 1-günlük pupla-
rına təsir etdikdə (kritik dövrdən sonra!) qonadaların inkişafı 
stimulə olunur. Preparatın 0,001%-li məhlulu 6-cı yaş tırtıllar, 
pronimfa və 1-günlük puplarda 100% letallıqla xarakterizə ol-
unduğu halda, 0,0001%-li qatılığı pambıq sovkasının tırtıl-pro-
nimfalarının əsas hissəsinin (72,5%) puplaşmasına imkan verir. 
Lakin sonradan, bu effekt 66,0% pupun məhv olması ilə 
nəticələnir. Bu zaman uçan kəpənəklərdə 100,0% sterilizasiya-
nın səbəbi, cədvəl 32-də göstərildiyi kimi, cinsi sistemdə struk-
tur elementlərində baş verən kompleks dəyişikliklərdir. 
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Yuvenilizasiya əməli əhəmiyyət kəsb edən keyfiyyət də-
yişiklikləri ilə yanaşı, pambıq sovkasının cinsi sistemində ciddi 
morfoloji anomaloyaların əmələ gəlməsinə səbəb olur. Fenoksi-
karbla (0,0001%-li qatılıq) işlənilmiş fərdlərin 2-3-günlük 
kəpənəklərinin yarılması nəticəsində müəyyən edilmişdir ki, 
dişilərdə ovariollar müdaxilədən sonra xeyli qısalır, erkəklərdə 
isə bu effekt, yəni toxumluğun ölçüsü yoxlama variantına nis-
bətən 0,76 mm və 1,2 mm (toxumçıxarıcı borunun uzunluğu) 
fərqə bərabərdir. 

                                                                     C ə d v ə l  32 
Pambıq sovkasının 2-3-günlük yetkin fərdlərinin cinsi sistemində 
yuvenoidin 1-günlük puplara təsirindən sonra əmələ gələn dəyi-
şikliklər (metamorfozun pozulması – 40,7%) 
 

 
G ö s t ə r i c i l ə r 

 

 
 Yoxlama 
 

 
 Fenoksikarb    
  (0,0001%) 
 

Ovariolların uzunluğu, mm 
 
Tək yumurta borusunun uzunluğu, mm 
 
Toxumluğun uzunluğu, mm 
 
Toxumçıxarıcı borunun uzunluğu, mm 
 
 
Əlavə cinsi vəzilərin uzunluğu, mm(♀) 
 
 
Əlavə cinsi vəzilərin uzunluğu, mm(♂) 
 
Yumurtaçıxarıcı orqanın uzunluğu,mm 
 
Kopulyativ orqanın uzunluğu, mm 

   4,7 + 0,06 
 
  0,7 + 0,08 
 
  4,36 + 0,19 
 
  2,0 + 0,12 
 
 
  12,9 + 0,21 
 
 
  8,7 + 0,19 
 
0,27 + 0,05 
 
0,5 + 0,03 

4,2 + 0,20 
 
0,5 + 0,02 
 
3,6 + 0,18 
 
0,8 + 0,01 
(formanın dəyişil- 
məsi) 
14,4 + 0,17 
(formanın dəyişil- 
məsi) 
4,0 + 0,13 
 
0,5 + 0,02 
 
0,48 + 0,02 
 
 

 
Cins mənsubiyyətindən asılı olaraq, yuvenilizasiyaya 

qarşı cavab reaksiyası cinsi əlavə vəzilərin inkişafında baş 
verən anormallıqda müəyyənləşir. Erkək fərdlərdə ekzohormo-
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nal təsirdən sonra əlavə cinsi vəzilərin ölçüsündə fərq 4,7 mm-ə 
bərabər olmuş və dişilərdə yumurtaçıxarıcı orqan 0,23 mm qı-
salmışdır. Bu zaman ovariolların və əlavə cinsi vəzilərin forma-
laşması prosesinin pozulması nəticəsində yumurta borularının 
birləşməsi (“spayka”), qalınlaşması və əlavə cinsi vəzilərin şək-
linin dəyişilməsi baş vermişdir (şəkil 63). Deməli, yuvenilizasi-
yaya qarşı ən yüksək həssaslığa əlavə cinsi vəzilər və ovariollar 
malikdir. 

 
 
 

Şəkil 63. Pambıq sovkası-
nın reproduktiv sistemi 
(Quliyeva, 2001-ə görə): 
A- normada;B-fenoksikar-
bın 0,0001%-li məhlulu-
nun təsirindən sonra 

 
 

Yuvenoidlərin təsiri nə-
ticəsində yaranan müxt-
əlif morfogenetik dəyiş-
ikliklər üzündən yaran-
an funksional sterillik, 
sınaqdan çıxarılmış həş-
əratlarda məhsuldarlığ-
ın, yəni nəslin əmələ gə-
lməsinin kəskin azalma-
sına səbəb olur. 

Məlum olmuşdur 
ki, yuvenilizasiya imag-

inal differensiasiyaya da təsir göstərir. Buna sübut kimi, cinsi 
sistemin, genitalilərin formalaşması zamanı qeydə alınan dəyiş-
iklikləri göstərmək olar. Çox vaxt ekzohormonal təsirə məruz 
qalan fərdlərdə genitalinin (cinsi orqanın) ixtisaslaşmış sklerit-
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lərinin inkişafdan qalması müşahidə edilir (şəkil 63, B,2). Bu 
hal isə cütləşmə və yumurtaqoyma prosesini xeyli çətinləşdirir. 
Məsələn, Tineola bisseliella güvəsinin tırtıllarına yuvenoidlə 
təsir, qarıncığın son seqmentləri zonasında ciddi anormallığın 
əmələ gəməsinə səbəb olmuş və bu, kəpənəklərin yumurta qoy-
masını kəskin azaltmışdır. Altozidin Sarcophaga bullata milçə-
yinin sürfələrinə puparinin əmələ gəlməsinə 2-4 saat qalmış tə-
siri qarıncıq və genitalinin əzələlərinin morfogenezində ciddi 
pozuntular əmələ gətirir (Burov və b., 1983). Eurygaster integr-
iceps zərərli bağacığın dişi və erkək fərdləri üzərində qarıncığın 
son buğumlarında baş verən dəyişikliklər daha ətraflı şəkildə 
tədqiq edilmişdir (şəkil 64). 

Tədqiqatlar nəticəsində aşkar edilmişdir ki, metamorfoz 
bitdikdən sonra bu zərərvericinin dişi fərdlərinin cinsi aparatın-
ın hissələri formalaşır: qarıncığın son buğumlarının ixtisaslaş-
mış skleritləri differensiasiya olur. Genital skleritlərin imaginal 
transformasiyasının pozulması onların formaları və yerləşməsi-
nin dəyişilməsinə gətirib çıxarır: skleritlər yetkin fərdə xas olan 
adi vəziyyəti almır və normal ölçülərə çatmır. Daha dərin dəyi-
şikliklər zamanı, nəinki skleritlər inkişafdan qalır, həmçinin bu 
zaman birləşdirici membranaların strukturu da pozulur, balalıq 
yolunun toxuması deformasiyaya uğrayır, anal halqa yerini 
dəyişir və s. baş verir. Genitali hissəsində əmələ gələn ciddi 
anomaliyalar funksional pozuntularla - cütləşmənin, yumurtla-
manın çətinləşməsi ilə nəticələnir. 

Zərərli bağacığın erkək fərdlərində qabıqdəyişmə zama-
nı qarıncığın son buğumları dəyişib, tipik imaginal quruluşa 
malik olur. Genitalilərin imaginal formalaşma prosesində yuve-
nilizasiyanın aparılması, bu struktur dəyişikliklərinə müxtəlif 
cür təsir göstərir (şəkil 64). Genital seqmentin və onun kutikul-
yar strukturlarının (paramer, qarmaqlar) melanizasiyası prose-
sinin pozulması, kopulyativ aparatın xitin hissələrinin möh-
kəmliyinin zəifləməsi ilə nəticələnir. Belə ki, 8-ci buğumun 
morfoloji cəhətdən qeyri-tam formalaşması, onun müdafiə və 
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başqa buğumlara nisbətən istiqamətləndirici funksiyalarını zəif-
lədir. Genital buğumun morfogenezinin pozulması forma və 
ölçü dəyişikliklərinə səbəb olur. Bu anomaloyalar uroqomfal 
dəyişikliklər adlanır və YH-ın effektlərinin, bu baxımdan, qiy-
mətləndirmə kriteriyaları kimi qəbul olunur (Bowers, 1976). 
Adətən bunlar, yuvenoidlərin kiçik dozalarının təsirindən sonra 
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Şəkil 64. Eurygaster integriceps zərərli bağacıqda 5-ci yaş sürfələrə 
yuvenoidlərin təsirindən sonra anal-genital buğumların quruluşunda 
əmələ gələn anomaliyalar (Reutskaya və b., 1979 a –ya görə) 
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 əmələ gələn dəyişikliklərin morfoloji cəhətdən qiymətləndiril-
məsi üçün yeganə kriteriyanı təşkil edir. 

Antiyuvenil birləşmələrin, yəni prekosenaların həşərata 
reproduksiyasına təsiri, corpora allata vəzilərinin fəallığına ing-
ibirləşdirici təsirə əsaslanır (Bowers, 1976; Muller et al., 1978). 

Xitinnin sintezini ingibirləşdirən diflubensuron (dimilin) 
qrupundan olan birləşmələrin stimuləedici effekti preparatla iş-
lənilmiş dişi fərdlərdə məhsuldarlığın azalmasına deyil, yumur-
talardan tırtılların çıxması prosesinin pozulmasına yönəldil-
mişdir (Novak, Sehnal,1978; Jordan et al.,1979; Burov və b., 
1983). 

Ekdizonun təsirindən zərərvericilərdə cinsi yetişkənliyin 
tormozlanması haqqında məlumatlar vardır ki, bu, sterilizasiya 
ilə nəticələnir (Quliyeva, 2001). 

 
             II.5. Diapauzanın tənzimi 
 
Diapauza, orqanizmin metabolik fəallığı dayandırmaq 

yolu ilə inkişafını tormozlamasıdır. Adi hərəkətsizlik, həşərat 
orqanizminin ətraf mühit amillərinin dəyişilməsinə qarşı dərhal 
verilən cavab reaksiyasıdır. Diapauzanı adi hərəkətsizlikdən fə-
rqləndirən əsas cəhət, genetik olaraq proqramlaşdırılmış cavab 
reaksiyası olmasıdır ki, hər növün müəyyən inkişaf mərhələsin-
də baş verir. 

Həşəratda 2 tip diapauza fərqləndirilir – obliqat və faku-
ltativ. Postembrional inkişafı bir ildən artıq olan növlərdə dia-
pauza xarici mühit amillərindən asılı olmayaraq, hər nəsildə baş 
verir. Əksinə, postembrional inkişafı nisbətən qısa olan növlər-
də, yəni ildə bir neçə nəsil verən həşəratlarda diapauza, yalnız 
bəzi nəsillərdə, inkişafı qeyri-əlverişli şəraitə müvafiq gələn 
dövrlərdə əmələ gəlir. 

Diapauza halı, həşəratın istənilən inkişaf mərhələsində 
formalaşa bilər – embrional, sürfə(tırtıl), pup və imaginal diap-
auzalar. Diapauza qeyri-əlverişli fotoperiodik şərait (gün uzun-
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luğu), aşağı və yuxarı temperaturlar, yüksək rütubət və ya qu-
raqlıq, aclıq, populyasiya daxilində sıxlığın çox olması nəticə-
sində baş verir. 

Diapauzanın hormonal yolla tənzimi hazırda heç bir şü-
bhə doğurmur. Məlum olmayan, diapauzanın başlanması və bit-
məsini diktə edən endokrin dəyişikliklərdir. Belə ki, son həddə 
qədər hormonal tənzimdə bu dəyişikliklər müəyyənləşməmiş-
dir. Məlumdur ki, diapauzaqabağı mərhələdə növlər arasında 
mövcud olan fərqliliklər, bu prosesi axıra qədər anlamağa 
imkan vermir. 

Həşəratlarda hazırlıq mərhələsində (diapauzanın prepa-
rativ fazası) həmin prosesə başlanilma qərarı (vaxtı), onu sek-
vestrasiya mərhələsinə gətirəcək və müşayiət edəcək dəyişiklik-
ləri müxtəlif olur. Bu dəyişikliklərə, enerji ehtiyatı, hidroizolya-
siya, həmçinin müəyyən davranış proqramları aiddir ki, bunlar 
diapauzanı keçirmək üçün lazım olan konkret yerin axtarışı, 
miqrasiya və s. idarə edir. Məsələn, ilkin fazalara aid olan proq-
ramlaşdırılmış endokrinoloji diapauza siqnallarından biri, lipid 
ehtiyatlarının daha artıq toplanmasına orqanizmin səfərbər olu-
nmasıdır. Eksperimental yolla sübut edilmişdir ki, kutikulada 
ehtiyat lipidlərin toplanması və karbohidratların sintezi proses-
lərinin yoxlama nöqtələri (həddləri) diapauzada olan və olma-
yan fərdlərdə fərqlidir. Bu zaman toplanmış enerji ehtiyatı da 
müxtəlif olur (Hahn, Denlinger, 2011). 

Diapauzanın başlanması, yəni “qərarı” mühafizə xara-
kteri daşıyır. Məlum olduğu kimi, obliqat və fakultativ diapau-
zalarda bu proses eyni cür getmir. İldə bir nəsil verən növlərdə 
(məsələn, tək ipəkqurdu Lymantria dispar və Hyalophora cec-
ropia) diapauza müəyyən mərhələyə xarici mühit amillərindən 
asılı olmadan başlanır. Lakin fakultativ diapauzanın xas olduğu 
növlərdə(məsələn, pambıq sovkası Heliothis armigera) bu 
qanunauyğunluq işləmir, yəni orqanizm fərdi inkişafına dair 
məlumatları, ekoloji amillərin təsirini nəzərə alaraq həyata keç-
irir ki, bu, növə ildə bir neçə nəsilvermə imkanı verir. 
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Hazırda sübut olunmuşdur ki, embrional diapauza Orth-
optera, Hemiptera, Lepidoptera və Diptera –ın (xüsusən də Ae-
des cinsinə aid olan ağcaqanadlarda) bir çox nümayəndələrinə 
xasdır. Lakin bu növlərdə embrional diapauzanın halı, onun 
mərhələləri müxtəlif sxemlərlə tənzimlənir (Denlinger et al., 
2012). 

Embrional diapauzanın hormonal tənzimi intensiv 
surətdə Bombyx mori üzərində tədqiq olunmuşdur (bax: I.9). İlk 
klassik tədqiqatları 1950-ci ildə Fukuda (1951; 1952) və 
Haseqava (1952) tərəfindən həyata keçirilmişdir. Lakin son il-
lərin tədqiqatları nəticəsində embrional diapauzanın hormonal, 
biokimyəvi və molekulyar xarakteristikası tədqiq olunmuşdur 
(Yamashita et al., 2001).  

Tut ipəkqurdu üzərində aparılan tədqiqatlarda embrional 
diapauzanın tənzimi modelində temperatur və gün uzunluğu 
açar komponentlər kimi qeyd olunur. Bu modeli, embrional di-
apauzanın formalarının  xas olduğu digər növlər üzərində araş-
dıran zaman çətinliklər üzə çıxmışdır. Belə ki, B.mori-də yük-
sək temperatur və uzungün diapauzanın induksiyasına səbəb 
olduğu halda, aşağı temperatur və qısagün şəraiti diapauzasız 
inkişafa gətirib çıxarır. Bu növdə diapauzanın induksiyası “ana 
nəslin” ciddi nəzarəti altında olur və işığahəssas mərhələ, 
faktiki diapauza başlamadan çox əvvəl formalaşır: dişi embrion 
və tırtılların inkişafı zamanı mövcud diapauzogen şərait, dişi 
fərdlərin sonradan diapauzada olan yumurtaları qoymağa sövq 
edir. Yumurta hüceyrələrinin yetişmə dövründə dişi fərdin ifraz 
etdiyi diapauza hormonu (DH) və neyropeptid diapauzada olan 
yumurtaların qoyulmasına səbəb olur və qoyulan yumurtalarda 
embrional diapauza G2 hüceyrəvi tsikl ilə xarakterizə olunur 
(Nakagaki et al., 1991).  

B.mori üzərində dəqiqliklə tədqiq olunmuş bu tənzimlə-
yici mexanizmlər, embrional diapauzanın digər formalarına da 
aid olduğunu sübut edən dəlil yoxdur. Doğrudur, DH-ın pup 
diapauzasının tənzimində iştirakı qeyd olunsa da (bax: fəsil I) 
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geniş diapazona malik mərhələləri olan embrional diapauzala-
rın digər formalarının(ilkin, son mərhələli və s.) tənziminin bir 
çox alternativ mexanizmləri qeyd olunur. Məsələn, Lymantria 
dispar ipəkqurdunda diapauza farat 1-ci yaş tırtıllarda baş verir 
(gec embrional diapauza forması). Sübut olunmuşdur ki, 55 
kDa bağırsaq zülalının sintezi zamanı hemolin adlanan immun 
zülal diapauzanın biomarkeri kimi iştirak edir(Lee et al., 2002). 
Öndöş vəzilərinin (PV) bağırsaq kulturasına təsiri nəticəsində 
fəallaşma baş vermiş və hemolinin sintezi həyata keçmişdir. 
Hemolinin sintezi in vitro şəraitdə də təcrid olunmuş qarıncığa 
20E və ya ekdisteroid aqonisti RH-5992 ilə təsir etdikdə baş 
vermişdir. KK-42, imidazol ilə təsir isə əksinə, ekdisteroidin si-
ntezini blokadaya aldığı üçün diapauza aradan qaldırılmışdır 
(Suzuki et al., 1993; Bell, 1996; Lee, Denlinger, 1996). 

Diapauza effekti ekdisteroidlər tərəfindən saxlanılır: fa-
rat tırtılların öndöş vəziləri diapauza boyu ekdisteroidləri sintez 
edir, PV-nin fəaliyyəti dayandırıldıqda diapauza dərhal kəsilir. 
Embrional diapauza effektinin (embrional inkişafın son mərhə-
ləsində formalaşan diapauza forması) ekdisteroidlər tərəfindən 
tənzimlənməsi paradoksal görünsə də mühüm əhəmiyyət kəsb 
edir. Belə ki, sürfə (və ya tırtıl) və pup diapauzaları zamanı ek-
disteroidlərin olmaması dominantlıq təşkil edir. Məlumdur ki, 
ekdisteroidlərin titrinin artması digər sistemlərin inkişafı üçün 
mühüm siqnaldır (Slama, 1980). 

Diapauzanın induksiyası ilə ekdisteroidlərin titrinin art-
ması arasında əlaqənin olması digər növlər üçün də təsdiqlən-
mişdir. Metabolik depressiya Schistocerca gregaria çəyirtkə-
sində embriogenez zamanı ekdisteroidlərin piki ilə müşayiət 
olunmuşdur (Slama,2000). Diapauzaqabağı mərhələdə genlərin 
tənzimlənməsi yolu ilə embrional diapauzaya təsir Allo-
nemobius socius –da qeydə alınmışdır (Reynolds et al., 2009). 

Maraqlıdır ki, ekdisteridlərin titrinin kəskin azalması da 
embrional diapauzanın baş verməsinə gətirib çıxara bilər: avstr-
aliya çəyirtkəsi Chortoicetes tepminifera (Gregg et al., 1987) 
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və miqrasiya edən çəyirtkə Locusta migratoria (Tawfik et al., 
2002) –in diapauzada olmayan yumurtalarında diapauzada 
olanlara nisbətən ekdisteroidlərin miqdarı 3 dəfə çoxdur. Em-
brional diapauzada bu cür ifadə forması, adətən embrional 
inkişafın əvvəlində baş verir ki, bu zaman ekdisteroidlər bila-
vasitə “ana mənşəli” olur. Yüksək temperaturun təsirindən son-
ra diapauzanın, formalaşdığı embrional mərhələdə aradan qaldı-
rılması ekdisteroidlərin titrinin artmasına səbəb olmuşdur (Taw-
fik et al., 2002). 

Ilk dəfə olaraq, pup diapauzasının timsalında diapauza-
nın hormonal tənziminə dair tədqiqatlar Uilyams tərəfindən hə-
yata keçirilmişdir (Williams, 1969). Belə ki, bu alim endokrin 
vəziləri və beyinin allatektomiyası və implantasiyası, ekstrakt-
ların inyeksiyası üsullarından istifadə edərək, pup diapauzası 
zamanı inkişafın dayanmasının səbəbini öyrənmişdir. Məlum 
olmuşdur ki, buna səbəb, protorakotrop hormonunun (PTTH) 
ifrazının ingibirləşməsidir. Bu hormonun olmaması nəticəsində 
peritraxeal (öndöş) vəzilər ekdizonu sintez etmir, yəni onları 
fəallaşdıran amil olmur və pupqabağı mərhələdə fərdlər pupa 
qabıqdəyişmədən əvvəl diapauza halına daxil olurlar. 

Uilyams Edkissonla birgə (Williams, Adkisson, 1964) 
çin ipəkqurdu Antheraea pernyi-də pup diapauzasının analoji 
mexanizminin mövcudluğunu nümayiş etdirmişdir. Həmin təd-
qiqatlar nəticəsində aşkar olunmuşdur ki, bu növdə pup diapau-
zasının fotoperiodik tənzimi işığın bilavasitə beyinə təsiri yolu 
ilə həyata keçir. 

Müxtəlif növ həşəratda PTTH-ı ifraz edən NSH-ın dia-
pauzada olan puplarda inaktivləşməsi qeydə alınmışdır (Kind, 
1964, 1968, 1980; Kopo, 1973; Kind, Vagina, 1976; Vagina, 
1981; Denlinger et al., 2012). Həmin tədqiqatların nəticələri 
sübut edir ki, neyrosekretor hüceyrələrin inaktivləşməsi müxtə-
lif səviyyədə baş verir. Belə ki, cökə kəpənəyi Mimas tiliae 
(Highnam,1958) və sekropia ipəkqurdu Hyalophora cecropia 
(McLeod, beck, 1963) növlərində diapauzada olan puplarda 
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neyrosekretor materialın sintezi dayandığı halda, kələm 
kəpənəyi Pieris brassicae (Kind, 1964; Kopo, 1973), Spilosoma 
mentastri (Kind, 1968), quzuqulağı sovkası Acronicta rumicis 
(Kind, Vagina, 1976) neyrosekretor materialın hüceyrədən 
çıxarılması təcrid olunur. 

Bouen və başqaları (Bowen et al., 1984, 1985) 
müəyyənləşdirmişlər ki, tütün kəpənəyi Manduca sexta –da pup 
diapauzası üçün PTTH-ın ifrazının dayanması və PTV-nin bu 
hormonun təsirinə qarşı qeyri-həssas olması əsas şərtdir. Müəl-
liflər tütün kəpənəyinin diapauzada olan və olmayan fərdləri 
arasında yuvenil hormonunun miqdarına görə fərq aşkar etmə-
mişlər.  

Aparılan tədqiqatların nəticələrinə görə, pup diapau-
zasının formalaşması üçün əsas amil, ekdisteroidlərin titrinin 
aşağı olmasıdır (Zdarek, Denlinger, 1987; Richard et al., 
1987). Bu zaman peritraxeal vəzilər PTTH-ın təsirinə qarşı ca-
vab reaksiyasına malik olmurlar (Richard, Saunders, 1987; Sm-
ith et al., 1987). 

Qeyd etmək lazımdır ki, sürfə (və a tırtıl) diapauzasının 
hormonal tənziminə dair məlumatlar əsasən pulcuqqanadlılara 
aiddir. Xüsusən də pronimfa mərhələsində baş verən diapauza-
nın hormonal tənzimi daha yaxşı öyrənilmişdir. Ümumiyyətlə, 
tırtıl və pup diapauzalarının hormonal tənziminə dair geniş mə-
lumatlar Lepidoptera qrupuna aiddir (Quliyeva, 2001). Ən az 
tədqiq olunmuş qrup Diptera –dır. Əldə olunmuş məlumatların 
analizindən görünür ki, sürfə(tırtıl) və pup diapauzalarının hor-
monal tənzimində bir çox oxşar, ümumi cəhətlər vardır. Hər iki 
variantda əsas cəhət, inkişaf etməmək və metamorfik çevrilmə-
lərin baş verməməsidir. 

İstər tırtıl, istərsə də pup diapauzalarının hormonal tən-
zimi məsələsi araşdırılarkən məlum olmuşdur ki, heç də həmişə 
tənzim yuxarıda göstərilən istiqamətdə getmir, yəni alternativ 
variantlar da mövcud ola bilər (Denlinger, 2012). Belə ki, 
beyin, öndöş vəzilərinin(PTV) diapauzada iştirakı danılmazdır. 
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Ən sadə variantda PTV ekdizonu sintez etmir, yəni beyindən 
PTTH sintezi stimulə olunmur. Son illərdə bəzi həşərat qrupları 
üçün əldə olunmuş nəticələrə görə, məlumatlar siddiyyətlidir, 
anlaşılmayan məsələlər mövcuddur. Belə ki, uyğunsuzluqlar 
üzə çıxır: diapauzada olan fərdin beyninin soyudulması (reak-
tivasiya zamanı) PTTH-ın ifrazı prosesini stimulə edir və bu, 
inkişaf üçün tələb olunan əsas göstəricidir. 

Məlum olmuşdur ki, diapauzada olan pupların beyninin 
çıxarılması, onlarda daimi diapauza halının qalmasına səbəb 
olur Denlinger, 1985). Məsələn, Manduca sexta, Pieris rapae, 
Autheraea polyphemus-un beyninin diapauzaqabağı mərhələdə 
və ya birinci ayda çıxarılması, daimi diapauzanın formalaşması 
ilə nəticələnir. Lakin beyinin bir qədər gec, yəni artıq diapauza-
nın formalaşdığı dövrdən sonra çıxarılması, bu hala heç bir təsir 
göstərmir (şəkil 65). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Şəkil 65.  Bəzi növlərdə pup diapauzası zamanı imaginal inkişafın 
stimulyasiyası üçün beyindən asılı olmayan vaxt (Denlinger, 1985-ə 
görə) 

 
Göründüyü kimi, qarğıdalı sovkası Helicoverpa zea (si-

nonim: pambıq sovkası Helicoverpa armigera) –nı səciy-
yələndirən xüsusiyyət ondan ibarətdir ki, tırtıllar puplaşandan 4 
saat sonra beyinin çıxarılması, bu növdə daimi diapauzanın baş 
verməsinə səbəb olur. Lakin beyin, puplaşmadan 24 saat sonra 
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çıxarıldıqda diapauzada olan puplarda heç bir dəyişiklik əmələ 
gətirmir, yəni beyin diapauza halına təsir göstərmir. Deməli, 
Hyalophora cecropia üçün müəyyənləşmiş (və adətən qeyd 
olunan) model, bu qanunauyğunluğu izah edə bilmir. 

Meola və Adkissonun (1977) fikrincə, PTTH Helicover-
pa zea-də prosesin əvvəlində təsir göstərir və sonradan PTTH-
dan siqnal qəbul edən PTV tənzimləyici orqan vəzifəsinı yerinə 
yetirir: yüksək temperatur (270C) şəraiti ekdisteronun sintezinə 
stimuləedici təsir göstərdiyi halda, aşağı temperatur (210C) ek-
disteroidlərin sintezinin qarşısını alır. Bu nəticələr onu sübut 
edir ki, diapauzanın bitməsini, beyinin PTTH-ı ifraz etməsi ilə 
stimulə olunan hadisə kimi izah etmək mümkün deyil. Yəni ha-
zırda hələ tam şəkildə, beyinlə PTV arasında olan əlaqə tədqiq 
olunmamışdır.  

Deməli, PTTH ekdisteroidlərin sintezində əsas deyil, 
prosesə köməklik göstərən amildir. Bu fikir, Drosophila mela-
nogaster üzərində aparılan tədqiqatların nəticələri ilə də sübut 
olunur. Belə ki, PTTH-ı sintez edən hüceyrələrin abelyasiyası 
qabıqdəyişmə və metamorfoza heç bir təsir (effekt) göstərmə-
mişdir (McBrayer et al., 2007). Diapauza zamanı beyinin çıxa-
rılması (bəzi hallarda) diapauzanın bitməsini blokadaya ala bil-
məz, yəni Dr.melanogaster-də ekdisteroidlərin sintezinin stim-
ulə olunması üçün PTTH-ın olması vacib deyil. 

Tırtıl diapauzasını səciyyələndirən əsas əlamət, prosesə 
yuvenil homonlarının qatılmasıdır (Chippendale, 1973, 1977; 
Yin, Chippendale, 1973; Chippendale, Yin, 1976, 1979; Yagi, 
1976; Bean, Beck, 1980; Sieber, Benz, 1980). Lakin tırtıl diapa-
uzası zamanı hormonal tənzimdə YH-ın iştirakı haqqında fikir-
lər ziddiyyətli xarakter daşıyır. Belə ki, Çippendeyl və Yin (Ch-
ippendale, 1973, 1977; Yin, Chippendale, 1973; Chippendale, 
Yin, 1976) qarğıdalı odlucası Diatraea grandiosella-nın dia-
pauzada olan və olmayan son yaş tırtıllarında YH-ın titrini mü-
əyyənləşdirən zaman aşkar etmişlər ki, fizioloji  sakitlik halında 
olmayan fərdlərdə yuvenil hormonunun miqdarı puplaşmadan 
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əvvəl kəskin surətdə azalıq. Əksinə, diapauza halını keçirən-
lərdə əvvəl tədricən azalır, lakin bütün sakitlik dövründə yük-
sək səviyyədə qalır. Analoji nəticələr ağacovanlar Chilo 
suppressalis (Yagi, Fucaya, 1974), Chilo partellus (Schelter, 
1976) və qarğıdalı kəpənəyi Ostrinia nubilalis (Yagi, 1976) 
üzərində aparılan tədqiqatlar zamanı əldə olunmuşdur. Bu nə-
ticələrin analizi göstərir ki, YH-ı NSH vasitəsilə ingibirləşdir-
məklə, yəni PTTH-ın sintezini tormozlamaqla, tırtıl diapau-
zasının induksiyası və dayandırılmasını idarə etmək olar 
(Eizaguirre et al., 1998, 2005). Lakin Çippendeyl və Yinin 
(Chippendale, Yin, 1979)-in diapauzada olan sürfələri üzərində 
apardıqları növbəti təcrübələr həmin nəticəni təkzib etmişdir. 
Belə ki, ekzogen YH və ekdizonun bu fərdlərə applikasiyası 
zamanı əldə olunmuş məlumatlar YH-ın diapauzanın induk-
siyasında müəyyən iştirakını inkar etmiş və onun saxlan-
masında, yəni davam etməsində heç bir rolunun olmadığını 
göstərmişdir. 

Qeyd etmək lazımdır ki, həmin müəlliflər yuxarıda gös-
tərilən nəticələri müxtəlif entomoloji obyektlər  üzərində apar-
dıqları təcrübələr zamanı əldə etmişlər. Bu tədqiqatlar arasında 
iki müəllifin – Yagi (Yagi, 1976) və Bin və Bekin (Bean, Beck, 
1980) nəticələri xüsusi əhəmiyyət kəsb edir. Hər iki işin müəl-
lifləri YH-ın titrini diapauzada olan və olmayan Ostrinia nu-
bilalis sürfələri üzərində müəyyənləşdirmişlər və aşkar etmişlər 
ki, diapauzada olan fərdlərdə bu göstərici çox yüksəkdir. Lakin 
diapauzada olmayan fərdlərdə, ekzogen YH-ın applikasiyası 
(topikal təsir) yolu ilə sübut etmişlər ki, bu müdaxilədən sonra 
diapauzaya oxşar hal formalaşır. Həmin məlumatlara əsaslanan 
müəlliflər ziddiyyətli nəticəyə gəlmişlər: Yaginin (1976) fik-
rincə, YH diapauzanın induksiyası və saxlanmasında mühüm 
rol oynayır; Bin ilə Bekin (1980) interpretasiyasına görə, YH 
həmin prosesdə iştirak etmir. 

Son illərin nəticələri mövcud fərqliliklərə baxmayaraq, 
YH-ın daha yüksək titrinin diapauzaqabağı mərhələdə və diap-
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auzada olan fərdlərdə olduğunu sübut edir (Denlinger et al., 
2012). Maraqlıdır ki, tırtıl diapauzası zamanı YH-ın titrinin çox 
aşağı səviyyədə olduğunu göstərən nəticələr vardır (İsmail et 
al., 1984; Ghosh et al., 1985). 

İmaginal diapauzanın əsas xüsusiyyəti, çoxalma prosesi-
nin dayanmasıdır. Dişi fərdlərdə bu zaman oositlərin əmələ gəl-
məsi, erkəklərdə isə cütləşmə qabiliyyəti itir (Pener, 1992). 
Məlum olmuşdur ki, diapauzada olan erkək fərdlərdə 
toxumluqların fəaliyyəti dayanır və orada spermilər olmur. Hər 
iki cinsdə diapauza zamanı qonadaların ölçüləri kiçilir. Maraq-
lıdır ki, həşəratın miqrasiyaetmə qabiliyyəti, diapauzaqabağı 
mərhələdə (məsələn, Coleoptera) və diapauza zamanı qanad əz-
ələləri inkişafdan qalır, yalnız diapauza bitdikdən sonra yenidən 
regenerasiya olunur. Diapauzada olan yetkin fərdlər adətən hə-
rəkətsiz olur, nadir halda, az olsa da yerdəyişirlr.  

Cütləşmə yalnız diapauzadan əvvəl və diapauzadan son-
ra mümkündür. Adətən diapauzadan əvvəl cütləşmə baş verdik-
dən sonra erkəklər məhv olur, yalnız dişilər diapauzanı normal 
keçirə bilirlər. Yox, əgər diapauza hər iki cinsdə baş verirsə, 
onda cütləşmə yalnız diapauza bitdikdən sonra baş verir. 

İmaginal diapauzanın hormonal tənziminə həsr olunmuş 
işlər əsasən YH-a aiddir. İlk dəfə olaraq, bu tədqiqatlar 1950-ci 
ildə Jan de Wilde və əməkdaşları tərəfindən Niderlandda həyata 
keçirilmişdir. Bu zaman tədqiqatın model sistemi kimi kolorado 
böcəyi Leptinotarsa decemlineata qəbul olunmuşdur (de 
Kort,1990). Aşkar edilmişdir ki, diapauza zamanı YH-ın titri 
imagolar formalaşdıqdan sonra azalır və diapauza bitənə qədər 
həmin səviyyədə qalır, yalnız diapauzadan sonra yenidən qal-
xır. Yuvenil hormonlarının imaginal diapauzada iştirakı və əhə-
miyyətli rol oynaması, həyata keçirilmiş histoloji tədqiqatlarla 
da sübut olunmuşdur. Belə ki, sintetik YH və onun analoq-
larından istifadə etməklə, müdaxilənin dişi fərdləri yumurta 
qoymağa təhrik etdiyi aşkarlanmışdır. Diapauzada olan böcək-
lərdə əlavə vəzilər (corpora allata) kiçilir və fəal olmur. Corpo-
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ra allata vəzilərinin cərrahi yolla yox edilməsi, uzungün şəraiin-
də saxlanan (yəni diapauza halı proqramlaşdırılmış) fərdlərdə 
qidalanmanın dayanması və onların torpaq altına getməsinə sə-
bəb olmuşdur. Uzungün rejimində bəslənən böcəklərə prokose-
ne II ilə təsir, analoji effektin əmələ gəlməsinə gətirib çıxarmış-
dır. Diapauzada olan fərdlər üzərində analoji proseslərin aparıl-
ması yolu ilə uzungün şəraitində (ətraf mühitdə) siqnal rolunu 
həmin amil oynamış və bu zaman çoxalma yenidən bərpa olun-
muşdur. 

Hazırda belə bir fikir irəli sürülür ki, Pars cerebralis ilə 
corpora allata (c.a.) vəziləri arasında olan aksonların kəsilməsi 
yolu ilə də diapauzaya təsir göstərmək mümkündür, çünki həm-
in vəzilər sinir deyil, hormonal nəzarət altındadır. 

 Uzun müddət hesab edirdilər ki, imaginal diapauzaya 
ekdisteroidlər təsir göstərmir, belə ki, sürfələrin öndöş vəziləri 
(PTV) yetkin mərhələdə olmur. Lakin 1970-ci ildə məlum oldu 
ki, imagolar ekdisteroidləri başqa toxumalardan da sintez edə 
bilir və bu zaman yumurtalıqların fəaliyyəti tənzimlənir. Mə-
lum oldu ki, kolorado böcəyinin hemolimfasında ekdisteroid-
lərin titri, diapauzanın proqramlaşdırılmış fərdlərində, bu halın 
gözlənilmədiyi fərdlərinə nisbətən 2 dəfə yüksəkdir. Qabıqdə-
yişmədən bir neçə gün sonra imagolarda bu titr, kəskin surətdə 
azalır. İmagolarda diapauzaqabağı mərhələdə ekdisteroidlərin 
titrinin yüksək olmasının səbəbi və rolu məlum deyil. 

Corpora allata vəzilərinin imaginal diapauzada iştirakı, 
əlbəttə ilk növbədə, YH-ın rolu ilə əlaqədardır. Son illər (2000-
2013–cü illər) həşəratın müxtəlif qruplarında imaginal diapau-
zanın tədqiqinə diqqət artmışdır. Məsələn, Culex pipiens (Sim, 
Denlinger, 2008), kəpənək Speyeria idalia (Kopper 10: Horm-
onal Control of Diapause 449 et al., 2001), qara düyü böcəyi  
Scotinophara lurida (Cho et al., 2007), iyli böcək Plautia stali 
(Kotaki et al., 2011), güvə Caloptilia fraxinella (Evenden et al., 
2007), gavalı zərərvericisi Conotrachelus nenuphar (Hoffmann 
et al., 2007) tədqiqatlarında YH ilə təsir və corpora allata 
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vəzilərinin allatektomiyası yolu ilə YH-ın diapauzada rolu mü-
əyyənləşmişdir. Culex pipiens-in diapauzada olan fərdlərində 
əlavə vəzilərin təcrid edilib, in vitro şəraitdə kultivasiya olun-
ması, onların olduqca az miqdarda YH-a malik olduğunu sübut 
etmişdir (şəkil 66). 

 

Şəkil 66. Culex pipiens ikiqanadlısının diapauzada olan və olmayan 
dişilərinin corpora allata vəzilərinin in vitro şəraitdə fəallığı (Readio 
et al., 1999-a görə) 

 
Halbuki, qabıqdəyişmədən bir həftə sonra da dişi fərd-

lərdən əldə olunmuş corpora allata vəziləri kifayət qədər fəal 
olmuşlar (Readio et al., 1999). C.pipiens dişilərin bu vəzilərinin 
allatektomiyadan sonra diapauzogen rejimə keçirilməsi, onlarda 
diapauzanın davam etməsinə səbəb olmuş və onlar yoxlama va-
riantlarda müşahidə olunan qansorma qeydə alınmamışdır. 

Yuvenil hormonlarının imaginal diapauzanın formalaş-
masında rolunu təsdiqləyən bir başqa dəlil, tormozlaycı genlər-
lə aparılan təadqiqatlar nəticəsində müəyyənləşmişdir (Sim, De-
nlinger, 2008). Belə ki, 2 ribosomal genlərə (S2 və S3a ) təsir 
(nokdaun) diapauzanı əmələ gətirdiyi halda, onların YH-III ilə 
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applikasiyası Culex pipiens ikiqanadlısında diapauzanı aradan 
qaldırmışdır (Kim, Denlinger, 2010; Kim et al., 2010). 

Məlumdur ki, əlavə vəzilər (c.a.) avtonom şəkildə fəa-
liyyət göstərmirlər. Onların fəaliyyəti beyin ilə idarə olunur. 
Beyin həm hormonal, həm də neyronal yolla bunu həyata 
keçirir. Əlavə vəzilərin fəallığının beyin vasitəsilə tormoz-
lanması Coleoptera: Leptinotarsa decemlineata (Khan et 
al.,1983, 1988); Diptera: Protophormia terraenovae (Matsuo 
et al., 1997); Heteroptera, Plautia stali (Kotaki, Yagi, 1989), 
Riptotus clavatus (Morita, Numata, 1997), və Pyrrhocoris 
apterus (Hodkova et al., 2001); Orthoptera: Locusta migra-
toria (Okuda,Tanaka, 1997) növlərdə müəyyənləşmişdir. 

Eksperimental yolla təsdiqlənmişdir ki, Pars lateral 
(NSH)neyronlar diapauzada olan Protophormia terraenovae fə-
rdlərində diapauzanı tormozladığı halda, corpora allata vəziləri-
nin fəaliyyəti bu halın dayanmasına səbəb olur (Shiga, Numata, 
2000). 

Diapauza proqramı sinapslara təsir göstərə bilər. Belə ki, 
kolorado böcəyi Leptinotarsa decemlineata-nın bütün həyatı 
boyu qısagün şəraitində bəslənməsi, corpora allata vəzilərində 
neyrosekretor sinapsların həm miqdarı, həm də fəallığını artırır 
(Khan, Buma, 1985). Diapauzada olan Pyrrhocoris apterus fə-
rdlərində neyrosekretor komplex (corpora cardiaca-corpora 
allata) allatoingibirləşdirici və stimuləedici amilləri daşıya bilər 
(Hodkova et al., 1996). 

Məlumdur ki, yuvenil hormon esteraza (YHE) YH-ın tit-
rinin tənzimlənməsini həyata keçirir (bax: I.11). Aşkar edilmiş-
dir ki, kolorado böcəyinin diapauzada olan fərdlərin hemo-
limfasında olan YH-ın titri ilə YHE fəallığı arasında əks əlaqə 
(pik) yalnız diapauzaya qədər baş verir. YHE-nin fəallığının 
artımı YH-ın titrinin azalması ilə müşayiət olunur (Kramer, 
1978). YH və YHE fəaliyyətinin effekti, dolayı yolla beyin am-
illərindən asılıdır.  
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Yuvenil hormonlarının imaginal diapauzada iştirakını 
sübut edən bir başqa nəticə, Polistes arılarında qeydə alınmışdır 
(Hunt et al.,2007). Göstərilmişdir ki, hexamerin I adlanan zülal, 
inkişaf edən dişilərdə diapauzanın ingibirləşməsini təmin edən 
YH titrinin dəyişilməsini həyata keçirir. Bu zülalın aşağı səviy-
yələri YH-ın titrini artırır və qeyri-diapauza fenotipini yaradır, 
çoxalmanı təmin edir. Əksinə, hexamerinin yüksək səviyyələri 
YH-defisit diapauza fenotipinə səbəb olub, gələn ilə qədər ço-
xalmanın qarşısını alır. Sübut olunmuşdur ki, hexamerinin if-
razı və toplanması YH və ekdisteroidlər tərəfindən tənzimlənir 
(Denlinger et al., 2005). 

Beləliklə, diapauza həşərata qeyri-əlverişli şəraiti keçir-
mək və onun təsirinə qarşı davam gətirmək üçün yaranmış və 
adaptiv xarakter daşıyan, müvəqqəti olaraq inkişafın dayandı-
rılması, yəni fizioloji sakitlik halıdır. Postembrional diapauza-
nın bütün növlərinin – tırtıl, pup, imagonun əsasını PTTH-ı 
sintez edən neyrosekretor hüceyrələrin fəaliyyətinin 
tormozlanması təşkil edir ki, bu da fakultativ diapauza zamanı 
xarici mühitin qeyri-əlverişli amillərinin təsiri altında baş verir. 

Qeyd olunan və mübahisə doğuran bəzi məsələləri və əl-
də olunmuş nəticələri dəqiqləşdirmək məqsədilə, həşəratın təd-
qiq olunan qruplarının (Noctuidae, Pieridae) nümayəndələri 
üzərində təcrübələr aparılmışdır. Diapauzanın iki tipinin xas ol-
duğu (tırtıl və pup) həmin növlərdə YH-ın rolu müəyyənləşmiş-
dir. Yuvenil hormonlarının müxtəlif analoqları vasitəsilə, ekzo-
hormonal müdaxilənin effekti diapauzanın növü, dərinliyi və 
dayanıqlığından asılı olaraq, corpora allata vəzilərinin fizioloji 
sakitlik halının tənzimlənməsində rolu dəqiqləşdirilmişdir 
(cədvəl 33). 

Məlum olmuşdur ki, Noctuidae və Pieridae 
nümayəndələrindən dərin və dayanıqlı pup diapauzasının xas 
olduğu pambıq, kələm sovkaları, kələm və turp ağ kəpənəkləri, 
eyni zamanda dayanıqsiz və dərin olmayan tırtıl diapauza keçi-
rən payızlıq sovkası arasında fərqlər mövcuddur. 
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                                                                        C ə d v ə l  33 
 

Müxtəlif yuvenoidlərin Noctuidae, Pieridae nümayəndələrində 
diapauzanın formalaşmasına təsiri (hər seriyada 50 fərd olmaqla) 
 

 
 
Növlər,rejimlər və 
        variantlar     
 

 
 
Təsir 
fazası 
 

 
  
Həyat 
sürəkli
yi(gün) 
 

 
 
Pronimfa 
%-lə 
 

 
 
Pupların 
sayı (%) 
 

 
Diapauza vaxtı 
Ölmüş fərdlərin 
sayı, %-lə 
 
 

 
1               

 
   2 

 
         3 

 
      4 

 
     5 

 
             6 

Heliothis armigera 
200C 12 saat 
Fenoksikarb 
0,0001% 
ZR-515(0,01%) 
ZR-619(0,01%) 
Altozar (0,01%) 
Yoxlama 
 
 

 
 
1-gün 
puplar 
V yaş 
IV-V  
IV 
V-VI 
 
 

 
 
15 
 
14 
15 
18 
7 (dia- 
pauza 
10//XI) 

 
 
90,8 
 
95,5 
72?0 
45,0 
100,0 
 
 

 
 
50,1 
 
- 
- 
44,4 
97,5 
 
 

 
 
100,0 
 
- 
- 
60,5 
- 
 
 

Agrotis segetum 
150C 12 saat 
Fenoksikarb 
0,0001% 
ZR-515(0,01%) 
ZR-619(0,01%) 
Altozar (0,01%) 
Yoxlama 
 

 
 
V-VI 
 
V-VI 
V-VI 
V-VI 
V-VI 
 

 
 
15 
 
17 
15-17 
18 
15(qış 
diapauz
ası  
25/X) 

 
Tırtıllar: 
25,0 
 
70,0 
78,5 
70,0 
96,0 
 

 
Tırtıllar: 
- 
 
- 
- 
63,3 
95,8 
 

 
 
- 
 
- 
- 
30,0 
4,2(diapauza) 
 

Barathra brassicae 
180C 12 saat 
Fenoksikarb 
0,0001% 
ZR-515(0,01%) 
ZR-619(0,01%) 
Altozar (0,01%) 
Yoxlama 
 
 
 

 
 
 
V 
V 
V 
V 
V 

 
 
 
15 
17 
17 
15 
15(dia- 
pauza 
20/X) 
 

 
 
 
60,0 
80,5 
88,0 
70,0 
98,0 

 
 
 
20,0 
78,0 
80,0 
65,0 
87,5 

 
 
 
100,0 
20,0 
17,0 
35,0 
12,5 
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                                                                    c ə d v ə l  33-ün davamı 
 
 
                1 

 
     2 

 
     3 

 
     4 

 
       5 

 
         6 

Pieris brassicae 
180C 12 saat 
Fenoksikarb 
0,0001% 
ZR-515(0,01%) 
ZR-619(0,01%) 
Altozar (0,01%) 
Yoxlama 
 

 
 
 
V 
V 
V 
V 
V 
 
 

 
 
 
15 
15 
17 
17 
15(diapau- 
za 22/XI) 
 

 
 
 
10,0 
67,5 
80,0 
60,0 
98,0 
 
 

 
 
 
- 
38,5 
55,0 
48,5 
98,0 
 
 

 
 
 
- 
93,7 
98,0 
35,0 
2,0 
 

Pieris rapae 
180C 12 saat 
Fenoksikarb 
0,0001% 
ZR-515(0,01%) 
ZR-619(0,01%) 
Altozar (0,01%) 
Yoxlama 
 

 
 
 
V 
V 
V 
V 
V 
 
 
 

 
 
 
12 
17 
16 
17 
15(diapau- 
za 25/XI) 

 
 
 
35,0, 
40,5 
78,0 
70,0 
95,5 

 
 
 
- 
29,5 
62,0 
43,0 
95,0 

 
 
 
- 
87,5 
90,0 
37,0 
5,0 

 
Cədvəl 33-də təqdim olunmuş eksperimental nəticə-

lərdən görünür ki, sınaqdan çıxarılmış növlərdə ekzohormonal 
yolla vəzilərin fəaliyyətinə müdaxilə fazaların inkişaf sürəkliyi, 
metamorfozların gedişi və sağqalma dərəcəsi, fizioloji halın 
formalaşma xüsusiyyətlərinə təsir edir. Belə ki, pambıq sovka-
sında yoxlama variantının fonunda (7 gün) fərdlərin həyat sü-
rəkliyi 14-18 gün çəkir (cədvəl 33). 

Ekzohormonal müdaxilənin tırtıl fazasında aparılması 
digərlərinə nisbətən aşağı faiz (45,0%) fərdlərin puplaşmasına 
imkan yaratmışdır. Maraqlıdır ki, ZR-515, ZR-619 variantlarda 
puplaşmada əsas hissənin (72,0-95,5%) iştiak etməsinə bax-
mayaraq, metamorfozun tamamilə aradan qaldırılması 100,0% 
tırtılların ölümünə səbəb olur. Birgünlük pupların ən effektiv 
yuvenoid olan fenoksikarbın 0,0001%-li məhlulu ilə işənilməsi, 
50,1% puplarda diapauzanın formalaşmasına imkan yaratmış, 
lakin bu fizioloji halın sonradan tamamilə aradan qaldırılması, 
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100,0% ölümlə nəticələnmişdir. Fenoksikarbdan fərqli olaraq, 
altozar yuvenoidinin 0,01%-li məhlulu diapauzanın hissəli şə-
kildə pozulmasına, yəni 60,5% pupda sakitlik halının formalaş-
mamasına gətirib çıxarır (cədvəl 33). 

Payızlıq sovkasında analoqların vasitəsilə, süni yolla 
yuvenil hormonlarının titrinin dəyişilməsi, yuvenilizasiyaya 
qarşı həssaslıq ifadə etmiş növün fərdlərində fenoksikarb 
variantında 75,0% ölümün baş verməsinə səbəb olur. Digər va-
riantlarda isə bu effekt, yoxlamaya nisbətən az fərqliliklə ifadə 
olunur. Belə ki, fenoksikarb, ZR-515, ZR-619-dan fərqli olaraq, 
altozarla müdaxilə 63,3% qışlamaya gedən tırtıllarda diapau-
zanın formalaşmasına gətirib çıxarmışdır: diapauzaqabağı mər-
hələdə qeydə alınan letal nəticə, diapauza halında 30,0% təşkil 
etmişdir. 

Nəticələrin müqayisəli analizi onu göstərir ki, eyni vari-
antda payızlıq sovkası üçün fizioloji sakitlik halının aradan qal-
dırılması (dərin olmayan tırtıl diapauzası!), pambıq sovkasına 
nisbətən (dərin, dayanıqlı diapauza!) 2 dəfə aşağıdır (cədvəl 
33). Konkret olaraq, bu nəticələr onu sübut edir ki, eyni həssas-
lıq dərəcəsinə malik olmalarına baxmayaraq, hormonal balan-
sın dəyişilməsi tırtıl diapauzasının yalnız 30,0% pozulmasına 
səbəb olur. Əldə olunmuş bu məlumatlar onu göstərir ki, tırtıl 
diapauzasının formalaşması və tənzimində yuvenil hormonları 
ilə yanaşı, digər hormonal nəzarət mövcuddur, yəni hormonal 
tənzimin kompleks xarakterli olmasını inkar etmık olmaz. 

Kələm sovkasına daha dərin və dayanıqlı pup diapauzası 
xasdər (cədvəl 33). Sovkalardan fərqli olaraq, ağ kəpənəklərdə 
(Pieridae) kritik yaşda yuvenil hormonlarının balansının pozul-
ması, fərdlərin həyat sürəkliyində ciddi dəyişikliklər əmələ gə-
tirmir (yalnız fenoksikarb 0,0001%-li məhlulu turp kəpənəyin-
də 12 gün təşkil etmişdir). Qış diapauzasını keçirən bu növlərdə 
fenoksikarb yuvenoidi 100,0% bu halın pozulmasına gətirib 
çıxarır. Ən yüksək effekt ağ kəpənəklərdə qeydə alınır: 87,5-
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98,0% diapauza aradan qaldırılır. Kələm sovkası üçün bu effekt 
yalnız 17,0-20,0% təşkil edir. 

Maraqlıdır ki, altozarla müdaxilə növ mənsubiyyətindən 
asılı olmayaraq, diapauzanın formalaşmasını hissəli şəkildə 
pozur: kələm sovkası və Pieridae –də diapauzanın aradan 
qaldırılması 35,0-37,0% fərdlərdə müşahidə edilir (cədvəl 33). 

Beləliklə, eksperimental nəticələr onu göstərir ki, yuve-
nil hormonlarının titrinin süni yolla dəyişdirilməsi zamanı 
zərərvericilərin növ mənsubiyyəti, həssaslıq dərəcəsi ilə yanaşı, 
onların konkret preparata qarşı cavab reaksiyalarının müxtəlif 
olduğu nəzərə alınmalıdır. Həmin amilləri nəzərə almaq şərti ilə 
belə bir fikri dəqiqliklə təsdiqləmək olar ki, yuvenilizasiya dia-
pauzanı ya tamamilə aradan qaldırır, ya da hissəli şəkildə po-
zur. 

Deməli, yuvenil hormonlarının əsas rolu və iştirakı 
bilavasitə diapauzaqabağı mərhələnin formalaşması ilə bağlıdır. 
Qeyd olunmuş mübahisəli ədəbiyyat məlumatları və hazırkı 
eksperimentlərin nəticələrinin dəqiqləşdirilməsi üçün yuvenili-
zasiyanın biokimyəvi effekti müəyyənləşməlidir.  
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              F Ə S İ L  III 
 
      HORMONLAR VƏ ONLARIN  ANALOQLARININ 
MÜBADİLƏ PROSESLƏRİNƏ TƏSİR MEXANİZMLƏRİ 
 

Hormonlar həşərat orqanizmində maddələr mübadiləsi-
nin inteqrasiyasını həyata keçirir, yəni orqanizmin müxtəlif or-
qan və toxumalarında gedən kimyəvi reaksiyaların qarşılıqlı əl-
aqəsini və tabeliyini tənzimləyir. Müxtəlif hormonların təsiri al-
tında zülal və nuklein turşuların mübadilə prosesləri həyata ke-
çir. Bu baxımdan, steroid hormonları həşəratda genomun ekspr-
essiyasının tənzimlənməsində mühüm rol oynayır. Bu zaman 
ekdisteroidlərin təsirinə qarşı hədəf-toxuma hüceyrələrinin ca-
vab reaksiyası təmin olunur. Lakin həşərat ontogenezində min-
lərlə genin fəallığının genetik ekspressiyası və koordinasiyası-
nın nəzarəti, molekulyar səviyyədə, demək olar ki, tədqiq olun-
mamışdır. Həşərat hüceyrələrinin böyümə və differensiasiyası, 
sonradan ixtisaslaşması ekdisteroidlər tərəfindən tənzimlənir, 
yəni hüceyrələrə müəyyən mərhələ və inkişafın sonrakı fazala-
rında iş proqramı bu hormonlar tərəfindən verilir. Ona görə də 
həşəratın inkişafının müxtəlif mərhələlərində eyni hüceyrələr 
steroid hormonların iştirakına müxtəlif cür reaksiya göstəririlər 
(Riddiford, 1984). 

Maraqlıdır ki, bu zaman ekdisteroidlərlə yanaşı, yuvenil 
hormonları da inkişafın proqramlaşdırılmasında mühüm rol oy-
nayırlar. Deməli, həşərat orqanizmində zülal və nuklein turşu-
larının mübadilə prosesləri bilavasitə ekdisteroidlər və yuvenil 
hormonları tərəfindən tənzimlənir. 

Adətən mübadilə proseslərinin gedişində hormonların 
iştirakı və təsirini müəyyənləşdirmək istiqamətində tədqiqatlar 
həm tam orqanizm, həm də toxumalar səviyyəsində əsasən də 
piy cismi, hipoderma, tüpürcək vəziləri və imaginal disklərdə, 
hüceyrə kulturalarında aparılır.  
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Bu tədqiqatların nəticələri göstərmişdir ki, həşəratın hü-
ceyrə kulturaları hormonların təsirinə qarşı daha yüksək həssas-
lığa malikdir, ona görə də genetik fəallığın tənzimində hormon-
ların iştirakı bu yolla öyrənilir. Artıq sübut olunmuşdur ki, 
hormondan asılı zülallar hüceyrələrin morfoloji dəyişikliklərin-
də mühüm rol oynayırlar (Couderc, 1980; Berger et al., 1981; 
Couderc et al., 1983). 

Analoji yolla steroid hormonların hüceyrə membranası-
nın qlikoproteinlərinin sintezində rolu müəyyənləşmişdir (Fi-
lippoviç, Kutuzova, 1985). Belə ki, ekdizon, ekdisteron və po-
nasteron A ilə hüceyrə kulturasında lizosomun xarici membra-
nının qlikoproteinlərinin tərkibində dəyişikliklər müəyyən edil-
mişdir (Dennis, Haustein, 1982). 

İnkişafı tam çevrilmə yolu ilə baş verən həşərat növlər-
ində imaginal disklərin zülallarının sintezində ekdisteroidlərin 
rolu tədqiq olunmuşdur. Məlumdur ki, imaginal disklər differ-
ensiasiya olunmamış hüceyrələr qrupundan formalaşır və embr-
ional fazaya aid olan bu struktur elementi tırtılın bütün inkişafı 
boyu proliferasiyaya (böyüməyə) uğrayır. İmaginal disklərdən 
imagonun orqanlarının formalaşması steroid hormonların nəza-
rəti altında baş verir. Bir çox tədqiqatçılar ekdisteroidlərin təsiri 
altında baş verən biokimyəvi çevrilmələri tədqiq etmək üçün 
həmin disklərdən istifadə edirlər.  

Aşkar edilmişdir ki, ekdisteroidlə təsirdən 1-2 saat sonra 
disklərdə zülalların sintezində dəyişikliklər baş verir. Ekdiste-
ronla təsirdən 4 saat sonra isə qanadlarda olan imaginal disklər-
də iki zülalın biosintezi prosesi dəyişilmişdir. Bu zaman digər 
zülal qrupunda sintez prosesi yalnız 12 saatdan sonra β-ekdi-
zonun təsiri altında baş vermişdir. 

Sübut olunmuşdur ki, drozofilanın (Diptera) izolə edil-
miş tüpürcək vəzilərinin xromosomlarında 3-saatlıq fasilədən 
sonra 20-hidroksiekdizonla ekspozisiya, sonra əmələ gələn puf-
ların ardıcıllığında dəyişikliklər əmələ gətirir (Ashburner, Rich-
ards, 1976 a,b). Belə ki, ilkin pufların əmələ gəlməsi ekdistero-
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nun bilavasitə təsirinin nəticəsidir və bu, ilkin pufların reqres-
siyaya uğradan və sonrakı pufların yaranmasını tezləşdirən zü-
lalların sintezinə səbəb olur. Bu zaman ilkin puflar zülal məh-
sulları, steroid-reseptor komplekslərin əmələ gəlməsini təmin 
edən steroid hormonların reseptorlarıdır. Bu zülalların sintezi 
yalnız ekdisteronun iştirakı ilə həyata keçir. Güman edilir ki, 
ekdisteronla ilk təsir zamanı tırtıl qlikoproteinlərinin biosintezi-
nə nəzarət edən genlərin (pufların) qrupu fəallaşır. Belə bir 
nəticə əldə edilmişdir ki, bir sıra pufların əmələgəlmə proses-
ləri, spesifik sekretor zülalların ifrazı üçün lazım olan nuklein 
turşularının sintezinin sürəti artır (Nakano, Natori, 1978; Fre-
squez, 1979). 

Bəzi həşəratda ekdisteron vasitəsilə pufinqin induksiyası 
prosesində qeyri-histon zülalların aminturşulu radikallarının 
(metilləşmə və fosforlaşma zamanı) modifikasiyası aşkar olun-
muşdur.(Legarelli-Schmidt, Goodman, 1981). 

Məlumdur ki, həşəratın piy cismi, onurğalıların piy to-
xuması və qaraciyərin bəzi funksiyalarını yerinə yetirir. Ona 
görə də bu orqandan, morfogenetik hormonlar – ekdizon və yu-
venil hormonlarının təsirini öyrənmək üçün ən yaxşı eksperi-
mental sistem kimi istifadə edilir. Müəyyən edilmişdir ki, 
drozofilanın 3-cü yaş sürfələrinin piy cismi kulturasında LCP-2 
və P1 genləri, ekdisteronun təsiri altında güclü ekspressiyaya 
uğrayır, nəticədə bu genlərin transkriptlərin sayı artır. Bu 
zaman ekdisteronun maksimal induksiya effekti, təsirdən 2 saat 
sonra qeydə alınmışdır və burada əmələ gələn transkriptlərin 
uzunluğu in vivo şəraitdə olanlarla eyni olmuşdur (Nakanishi, 
Garen, 1983). 

Hüceyrəvi proseslərin biokimyası və kutikulanın əmələ 
gəlməsində ekdizonun morfogenetik rolu ətraflı şəkildə tütün 
haf kəpənəyi (Manduca sexta) tırtı və pupları üzərində öyrənil-
mişdir (Riddiford, 1984). Məlum olmuşdur ki, ekdisteron və 
YH-ın iştirakı ilə sintez olunan epidermis zülalları 20-
hidroksiekdizonun təsiri altında sintez olunan zülallardan fərq-
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lənir. Həmin fərqliliyin əsas səbəbi məlum deyil, belə ki, 
sonradan sintez olunan bəzi zülallar, kutikulyar olmamışlar. 

Həşəratlarda, digər heyvanlarda olduğu kimi, ehtiyat zü-
lalların sintezinə nəzarət edən hormonal sistem fəaliyyət göstə-
rir ki, həmin sistemin tədqiqi nəticəsində həşərat hormonlarının 
təsir mexanizminə dair əhəmiyyət kəsb edən məlumatlar əldə 
edilmişdir. 

Məlumdur ki, vitellogeninlərin biosintezinin fəallaş-
masında ekdisteron iştirak edir (bax: II.3). Sübut olunmuşdur 
ki, ekdisteron vitellogeninlərin piy cismi və örtük toxumaların 
hüceyrələrində biosintezi üçün vacib olan transkriptlərin top-
lanmasını gücləndirir, lakin bağırsaq, malpigi boruları, toxum-
luqlar və yumurtalıqların hüceyrələrinə təsir göstərmir. Hor-
monun erkək fərdlərə inyeksiyasından 24 saat sonra mRNT –
nin toplanma dinamikasına dair tədqiqatların nəticələri sübut 
edir ki, bu zaman vitellogeninlərin biosintezi həm transkrip-
sion, həm də posttranskripsion səviyyədə tənzimlənir (Filippo-
viç, Kutuzova, 1985). Əksinə, drozofilanın erkək fərdlərinin in-
kişafın birinci üç günündə YH analoqu ilə işlənilməsi, piy cis-
mində nə sarılıq zülallarının sintezində hiss olunan dəyişikliyə, 
nə də onların genlərinin transkriptlərində fəallaşmaya səbəb 
olmamışdır (Shirk et al., 1983). 

Ekdisteroidlərin DNT-nin sintezinə təsiri haqqında mə-
lumatlar çox azdır. Lakin ekdisteroidlərin qabıqdəyişmə və me-
tamorfoz hormonları olduğu üçün onların hüceyrələrin multi-
plikasiyası, metamorfozu həyata keçirmək üçün DNT-nin bio-
sintezinin həcmi və tempi ilə bağlılığı məsələlərinin araşdırıl-
ması əhəmiyyət kəsb edir. 

İkiqanadlıların (Diptera) hüceyrə xəttləri üzərində aparı-
lmış tədqiqatlar nəticəsində müəyyən olunmuşdur ki, ekdiste-
ron hüceyrənin morfologiyasında mühüm dəyişikliklərin baş 
verməsini induksiya edir. Belə ki, ekdisteronun 10-8 qatılığı, 
hüceyrələrin bölünməsinin qarşısını almış və ölçülərinin anor-
mallığına səbəb olmuşdur.  
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Nişanlanmış timidinin DNT-yə daxil edilməsi yolu ilə 
hüceyrələrin bölünməsinin əsas səbəbinin DNT-nin replikasiya-
sının zəifləməsi olduğu sübut edilmişdir (Rosset, 1978; Best-
Belpomme, Courgeon, 1980). 

Həşəratın imaginal diskləri üzərində aparılmış tədqiqat-
ların nəticəsində məlum olmuşdur ki, morfogenez prosesində 
hormonun optimal qatılığının saxlanması, normal differensiasi-
yanın həyata keçirilməsi üçün vacibdir. Hüceyrələrin differen-
siasiyasında yeni mərhələnin formalaşmasından əvvəl DNT-nin 
miqdarı artır və sonradan mitozlar başlanır. Göstərilmişdir ki, 
un xırıldaq böcəyi Tenebrio molitor-un son yaş sürfələrində 
DNT-nin sintezi zamanı 2 pik qeydə alınır: birinci pik mitozla 
assosasiya olunursa, ikinci artımın mitozla əlaqəsi olmur (Dela-
chambre et al., 1980). Bu zərərvericinin pup inkişaf mərhələ-
sində DNT-nin sintezi, tırtıl pikində olduğu kimi, pup mitotik 
dalğa ilə üst-üstə düşür. 

Manduca sexta-nın son yaşlı tırtıllarında DNT-nin 
sintezi, hüceyrə bölünməsindən əvvəl müşahidə edilir və DNT-
nin epidermal sintezinin yeni artımı isə hüceyrələrin yenidən 
proqramlaşması ilə üst-üstə düşür. Ümumiyyətlə, bu növdə 
DNT-nin sintezinin mərhələləri ilə ekdisteroidlərin titrinin 
artması arasında zəif korrelyasiya qeydə alınır. 

Məlumatların analizi onu sübut edir ki, ekdisteroidlərin 
titrinin aşağı səviyyəsi DNT-nin sintezini stimulə edir, əksinə 
yüksək səviyyəsi prosesin  təcrid olunması ilə nəticələnir. 

Qabıqdəyişmə hormonlarının DNT-nin sintezinə təsirinə 
dair məlumatlar ziddiyyətli olsa da müxtəlif toxumalarda (Gryl-
lus bimaculatus timsalında) DNT-nin sintezinin həmi ilə ekdist-
eroidlərin titri arasında əlaqəni öyrənmişlər (Romer, Eisenbeis, 
1983). Bu müəlliflər, hormonal statusa cavab verən və tədqiq 
olunmuş toxumaları 3 kateqoriyaya bölmüşlər: 1)  DNT-nin 
sintezi ilə ekdisteroidlərin səviyyəsi arasında asılılıq olma-
yanlar - sinir sistemi, orta bağırsaq, qonadalar və hemositlər;  
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Şəkil 67. Gryllus bimaculatus-un 3-cü yaş sürfələrində DNT-nin sin-
tezi ilə hormonun titrinin maksimumları(diaqonal zolaqlar)arasında 
əlaqə(Romer, Eisenbeis, 1983-ə görə):abs.oxu. qabıqdəyişmədən sonra yaş; 
ord..oxu:nişanlanmış hüceyrələrin miqdarı %-lə  
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2) DNT-nin sintezinin səviyyəsi ilə hormonal 
maksimum arasında müəyyən əlaqə olanlar - örtük toxumaları, 
traxeyalar, arxa bağırsaq (rectum), piy cismi və malpigi boru-
ları;  3) aydın şəkildə qabıqdəyişmə hormonları ilə DNT-nin 
sintezi arasında tərs mütənasib asılılıq olanlar – öndöş vəziləri 
(PTV) və enositlər.  

Bir çox tədqiqatların nəticələrinə görə, ekdizonlar RNT-
nin sintezini stimulə edir (Filippoviç, Kutuzova, 1985). Müəy-
yən edilmişdir ki, RNT-nin sintezində hormonal effekt, həşəra-
tın inkişaf etdiyi fazadan asılıdır. Hormonla induksiya olunmuş 
RNT-nin sintezi, əhəmiyyətli dərəcədə həm hormonun titrin-
dən, həm də hormon reseptorlarının sayından asılıdır. Belə ki, 
ekdisteron Sarcophaga peregrina-nın piy cismi və tüpürcək 
vəzilərinin nüvələrində RNT-polimerazanın fəallığını induksiya 
edir. Bu zaman ribocomal RNT-nin sintezinin fəallaşması həşə-
ratın müxtəlif toxumalarında ekdisteronun ilkin təsirinin ümumi 
prosesi ola bilər.  

Belə hormonal təsir, genetik proqrama müvafiq olaraq, 
spontan yolla həyata keçirilən tırtıl toxumalarının sonrakı dif-
ferensiasiyasının işə salınması anıdır (Nakano, Natori, 1978). 

Yuvenil hormonları və onların analoqlarının həşəratda 
maddələr mübadiləsinə təsiri məsələlərinin tədqiqinə metodik 
baxımdan 2 cür yanaşılır. Birinci yanaşmada, müxtəlif növ hə-
şəratda ontogenezi boyu maddələr mübadiləsinin səviyyəsi və 
endogen YH-ın titrinin müqayisəli analizi həyata keçirilir. Bu 
yanaşma, həşəratın yalnız müəyyən kritik inkişaf dövrlərində, 
yəni YH-ın maksimal və minimal titrlərində effektivdir. 

İkinci yanaşma, əlavə vəzilərin (c.a.) allatektomiyası, 
ekzogen YH və onun analoqları ilə müdaxilə və sonradan baş 
verən biokimyəvi dəyişikliklərin test-obyekt üzərində analizin-
dən ibarətdir. Bu metodik yanaşmada çox vaxt kimyəvi allato-
ektomiyadan, yəni endogen YH-ın mənbəyi olan corpora allata 
vəzilərinin prekosen (ona həssas olan növlərdə) və ya digər al-
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latotropinlər və ya proallatosidinlər vasitəsilə parçalanmasından 
istifadə olunur. 

Məlumdur ki, YH-ın təsiri həşərat orqanizmində zülal, 
nuklein turşuları, karbohidratlar, yağlar (lipidlərin) mübadiləsi-
ni əhatə edir. Belə ki, Gryllotalpa gryllotalpa-nın allatektomi-
yasından, yəni əlavə vəzilər çıxarıldıqdan sonra yağlar, xoleste-
rin və qlikogenin ümumi fraksiyalarının miqdarı artmışdır. Bu 
zaman zülalların ümumi miqdarı, turş fosfatazanın fəallığı isə 
əhəmiyyətli dərəcədə azalmışdır (Mandal, 1982). Əksinə, intakt 
həşəratların YH-ın analoqu ilə işlənilməsi yağlar, xolesterin, ql-
ikogenin miqdarının azalması və zülalların miqdarı, turş fosfa-
tazanın fəallığının artmasına səbəb olmuşdur. 

Sübut olunmuşdur ki, bəzi həşərat növlərində feromon-
ların biosintezi, YH və onun analoqlarının təsiri altında güclə-
nir (Bridges, 1982). Əksinə, Platynola stultana –nın mayalan-
mamış dişi fərdlərinin YH-I, YH-II, YH-III  və altozarla topikal 
təsir, feromonların ifrazını aşağı salmışdır (Webster, Carde, 
1984). 

Hesab edilir ki, yuvenil hormonları həşəratın çoxalması 
ilə əlaqədar olan davranış reaksiyalarının dəyişilməsinin bio-
kimyəvi mexanizmlərində də iştirak edir. Adətən yuvenil hor-
monlarının biokimyəvi təsir mexanizmlərini tədqiq edən zaman 
onların sintetik analoqlarından istifadə olunur. Belə ki, bu bir-
ləşmələr, təbii hormonlara nisbətən in vivo şəraitdə daha stabil-
dirlər və üstün effektə malikdirlər. 

Qeyd etmək lazımdır ki, YH və onun analoqlarının 
(YHA) amin turşuların çevrilmə proseslərinə təsiri barədə mə-
lumatlar məhduddur. Çox vaxt YH və YHA-nın amin turşuların 
mübadiləsinə təsiri, tirozin mübadiləsində baş verən dəyişiklik-
lərlə əlaqələndirilir. Göstərilir ki, yuvenil hormonları tirozin ilə 
protekatex turşusu arasında biosintetik yolun fəaliyyətinə təsir 
göstərir (Shaaya, Sekeris, 1970). Periplaneta americana taraka-
nının imaginal fazanın əvvəlində allatektomiyası, toxumalarda 
sidik turşusunun artmasına səbəb olmuşdur. Tut ipəkqurdu 
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Bombyx mori tırtıllarında triptofanın mübadiləsinə metapren 
analoqunun təsiri təsdiq olunmuşdur (Ohashi et al., 1983). 
Görünür ki, YH-ın tədqiq olunmuş amin turşuların mübadiləsi-
nə təsiri, başqa birləşmələrin vasitəsilə həyata keçir. 

Yuvenil hormonlarının zülalların mübadiləsinə, əsasən 
də biosintezinə təsiri daha ətraflı öyrənilmişdir. İlkin mərhələdə 
aparılan tədqiqatlarda əsasən nişanlanmış amin turşularından 
istifadə olunmuşdur. Məlum olmuşdur ki, böyük un xırıldaq bö-
cəyi Tenebrio molitor puplarında YH və onun analoqları 
tirozinin sintez olunan zülalların tərkibinə daxilolma prosesini 
ingibirləşdirir. Halbuki leysitinin daxil edilməsi əvvəlki 
səviyyədə qalır (İlan et al., 1970). 

İlan əməkdaşları ilə birgə (1970) apardığı tədqiqatların 
nəticəsində aşkar edilmişdir ki, kutikulyar zülallarda amin tur-
şularının nisbətinin dəyişilməsi, sonrakı inkişafın (pup və ya 
imaginal) xarakterini müəyyənləşdirir. Lakin Andersenin (An-
dersen, 1976) tədqiqatlarının nəticələri bu məlumatların doğru 
olmadığını göstərdi. Belə ki, Tenebrio molitor-un pup və yetkin 
fərdinin kutikulasının zülallarında tirozin ilə leysinin nisbəti 
başqa cür olmuşdur. Yuvenil hormonlarının in vitro şəraitdə ip-
əkayıran vəzilərin zülalına nişanlanmış sələflərin daxilolma fə-
allığına təsiri tədqiq olunarkən aşkar olmuşdur ki, YH nişanlan-
mış qlisinin daxil olmasına mane olur. 

Yuvenil hormonlarının təsiri altında həşərat toxumasın-
da zülalların miqdarının dəyişilməsi adətən metamorfoz və vi-
tellogenez prosesləri ilə əlaqədar olur. Yuvenil hormonu 
analoqu ilə həşəratların ekzohormonal təsiri, hemolimfada çox 
vaxt zülalların miqdarının azalması ilə müşayiət olunur. Məsə-
lən, Spodoptera litura sovkasının tırtıllarının altozid yuvenoidi 
ilə işlənilməsi, hemolimfada 24 saatdan sonra zülal fraksiyala-
rının 16-ı, yoxlama variantının 19-u ilə müqayisədə azalması və 
48 saat keçdikdən sonra isə hemolimfada zülalların ümumi 
miqdarının yenidən azalmasına səbəb olmuşdur (Sundaramu-
rthy, Mushtag, 1978). Altozarın təsiri altında Bombyx mori-nin 
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piy cismində zülalların miqdarının azalması müşahidə 
edilmişdir (Rawash et al., 1977).Altozid yuvenoidi tut ipək-
qurdunun piy cismində ehtiyat zülalların effektiv ingibitoru 
kimi çıxış etmişdir. Zülalların sintezinə YH və yuvenoidlərin 
ingibirləşdirici təsiri drozofila və ağcaqanadların (Aedes 
aegyptii) imaginal disklərində müşahidə olunmuşdur (Fristrom 
et al., 1976). Eyni zamanda yuvenoidin təsiri altında ipəkqurdu 
tırtıllarının piy cismində və bağırsağın divarında zülalların 
miqdarının əhəmiyyətli dərəcədə artması qeyd olunmuşdur. 
Həmin orqanların zülalları sonradan ipəkayıran vəzidə fibroin 
və serisinin sintezinə istifadə olunur. YH-I təsiri altında 
Melanophus sanguinipes erkəklərinin əlavə cinsi vəzilərində 
zülalın sintezinin stimulyasiyası və toplanması baş vermişdir 
(Venkatesh., Gillott, 1983). 

Yuvenil hormonlarının genomun transkripsiya fəallığına 
təsirinin molekulyar mexanizmlərinin öyrənilməsi zamanı ən 
əlverişli model, həşərat orqanizmində vitellogeninlərin sintezi-
dir. Həşərat sinfinin demək olar ki, bütün dəstələrində YH-ın 
vasitəsilə vitellogeninlərin sintezinin tənzimi tədqiq olunmuş-
dur. Belə ki, Locusta migratoria (Chen, 1976), Leucophaea 
maderae (Della-Cioppa, Engelmann, 1984) piy cismində vitel-
logenin sintezinə YH və yuvenoidlərin induksiyaedici təsiri 
müəyyənləşmişdir. 

Çəyirtkə Locusta migratoria-nın piy cismində vitelloge-
nez DNT-nin sintezinin güclənməsi və hüceyrələrin poliploid-
ləşməsi şəraitində baş verir. Bu zaman prekosen vasitəsilə 
müdaxilə, YH-ın mənbəyi  olan əlavə cisimlərin parçalanması 
və vitellogenlərin sintezinin qarşısının alınması ilə nəticələnir, 
DNT-nin sintezi və piy cismi hüceyrələrinin poliploidləşməsi 
tormozlanır. Fərs olunur ki, yuvenil hormonları bu növün piy 
cismində zülalların sintezi prosesinə nəzarəti, genlərin  amplifi-
kasiyası, yəni xromosom DNT-nin əlavə hissələrinin əmələ-
gəlməsi hesabına həyata keçirir ki, bu isə hüceyrələrin əlavə 
bölünməsinin tələb olunmadığı şəraitdə zülalı sintez edən 
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sistemin inqredientlərinin işləməsini təmin edir (İrvine et al., 
1980).  

Yuvenoidlərin təsiri altında vitellogeninlərin sintezinin 
sürətlənməsi bir çox həşərat növündə məsələn, Locusta migra-
toria, Leucophaea maderae, Oncopeltus fasciatus, Diploptera 
punctata üzərində müəyyənləşmişdir. Belə ki, metaprenin təsiri 
altında Locusta migratoria çəyirtkəsinin piy cismində vitelloge-
ninin sintezinin sürəti in vitro şəraitdə artmışdır (Abu-Hakima, 
1981). Məlum olmuşdur ki, YH çəyirtkənin və tarakanın piy 
cismində (şəkil 68) həm in vivo, həm də in vitro şəraitlərdə vi-
tellogeninin sintezi zamanı vitellogenin genlərinin transkripsion 
fəallığını tənzimləyir (Chen et al.,1979;Iyengar, Kunkel, 1995).   

 
 

Şəkil 68. Blattella germ-
anica-da follikulaların in-
kişafı dövründə CaM tran-
skripsiyası və YH tərəfind-
ən tənzimlənməsi (İyeng-
ar, Kunkel, 1995-ə görə): 
ord.oxu – CaM transkripsiya-
sı/piy cismi vahidinə; g0-g4 
qidalandırılmadan sonrakı gün-
lər, -f – ac fərdlər, -YH- baş his-
səsinə liqatura qoyulmuş fərdlər, 
+YH – yuvenil hormonu daxil 
edilmiş fərdlər  

 
 

Tırtıl və imaginal fazalarda Oncopeltus fasciatus-un yu-
venoidlə topikal təsirin nəticələri sübut edir ki, yuvenil hormo-
nu  piy cismi və yumurtalıqlarda vitellogenin sintezini yalnız 
imaginal qabıqdəyişmədən sonra induksiya edə bilər. Müəyyən 
edilmişdir ki, YH-ın təsiri nəticəsində imaginal genomun rep-
ressiyasında iştirak edən qeyri-histon zülalın DNT ilə əlaqəsi 
zəifləyir və o, xaric olmuş qeyri-histon zülallar tərkibində mü-
şahidə olunur. 
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Yuvenil hormonları piy cismində vitellogenezi və yumu-
rtalıqlarda qeyri-spesifik zülalların sintezini tənzim etməkdən 
başqa, hemolimfada oositlər tərəfindən vitellogeninlərin məni-
msənilməsinə də nəzarət edir. Bu proses follikulyar epitelinin 
fəallaşması yolu ilə həyata keçir (Ferenz, Kaufner, 1981). Rh-
odnius prolixus triatomidinin oositlərinin follikulyar epi-
telisində hüceyrəarası məsamələrin YH tərəfindən tənzimlən-
məsi in vitro şəraitdə müəyyənləşmişdir. Məlum olmuşdur ki, 
YH-ın həmin taxtabitinin follikulyar epitelisinə təsiri Na+, K+, 
ATF-aza vasitəsilə həyata keçir. 

Ümumiyyətlə, həşərat orqanizmində yuvenil hormonla-
rının zülalların sintezinə təsiri inkişafın müəyyən mərhələsində 
spesifik funksiyaların əmələ gəlməsini gücləndirməklə məhdu-
dlaşır. 

Yuvenil hormonları və yuvenoidlərin həşərat orqanizm-
ində DNT-nin sintezinə təsiri haqqında ilk məlumatlar Slama 
və b. tərəfindən (Slama et al., 1974) tərəfindən ümumiləşdiril-
mişdir. Sübut olunmuşdur ki, yuvenil hormonları həşərat toxu-
malarının çoxunda imagoqabağı mərhələlərdə DNT-nin replika-
siyasına, hətta hormonun maksimal səviyyədə olduğu dövrlərdə 
belə, ciddi təsir göstərmir, lakin yetkin dişilərin follikulalarında 
DNT-nin sintezini stimulə edir. Hazırda da bu nəticələr öz 
qüvvəsində qalır və yeni məlumatlarla zənginləşməmişdir. 

Məlumdur ki, Leucophaea maderae-də əlavə vəzilərin 
(c.a.) çıxarılması dişi fərdlərin yumurtalıqlarının follikulyar hü-
ceyrələrində DNT-nin, piy cismində isə vitellogeninlərin sin-
tezinin zəifləməsi ilə nəticələnir (Chen et al., 1979; Koeppe et 
al., 1980). Allatektomiya olunmuş fərdlərə YH-I ilə inyeksiya 
DNT-nin sintezi və hüceyrələrin poliploidləşməsinin güclənmə-
sinə səbəb olur. 

Qeyd etmək lazımdır ki, Antheraea polyphemus-da yu-
venil hormonu DNT-nin sintezinə və hüceyrələrin prolifera-
siyasına spesifik təsir göstərməmişdir (Koeppe et al., 1980). 
Bombyx mori-nin tırtıllarına YH-I ilə inyeksiya piy cismində 
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DNT-nin səviyyəsinə təsir göstərməmişdir, yalnız ipəkayıran 
vəzilərdə onun sintezini əhəmiyyətsiz dərəcədə ingibirləşdir-
mişdir. Manduca sexta-nın epidermal hüceyrələrində YH-ın 
iştirak etməməsi, hipodermanın pup potensiyasına malik olması 
ilə nəticələnmişdir və bu da DNT, RNT, zülalların sintezinin 
güclənməsi ilə səciyyələnmişdir (Filippoviç, Kutuzova, 1985). 

Deməli, həşərat orqanizmində YH və onun sintetik ana-
loqlarının DNT-nin sintezinə təsiri, toxuma- və fazaspesifikliyi-
nə malik xarakter daşıyır. 

Həşərat kulturasında YH və analoqlarının ribonuklein 
turşularının sintezinə təsiri tədqiq edilmiş və müəyyən olmuş-
dur ki, YH-I, metopren, farnezol RNT-nin sintezini ingibirləş-
dirir. Belə ki, bu birləşmələr, drozofilanın hüceyrə strukturunda 
RNT-nin sintezinə və imaginal disklərin böyüməsinə güclü in-
gibirləşdirici təsir göstərmişdir. RNT-nin yuvenilizasiyadan 
sonra sintezinin ingibirləşməsinin əsas səbəbi, zülalların bio-
sintezinin tormozlanması ilə əlaqədardır. Məlum olmuşdur ki, 
pulcuqqanadlılarda hüceyrə kulturası səviyyəsində zülalın və 
RNT-nin sintezi YH-ın təsirindən sonra ingibirləşir. Bu məlu-
matlara əsasən belə bir fikir irəli sürülür ki, RNT-nin sintezinin 
ingibirləşməsi, polisomların parçalanması ilə bağlı ola bilər 
(Himeno et al., 1979). Sübut olunmuşdur ki, aktomisin-D vasi-
təsilə DNT-nin sintezinin ingibirləşməsi, həşəratın hüceyrə kul-
turasında RNT-nin əmələ gəlməsinə təsir edir. 

Fristrom və b. (Fristrom et al.,1976) Drosophila mela-
nogaster-in imaginal disklərində RNT-nin sintezinə YH-III ilə 
təsirinə dair təcrübələrindən aşağıdakı qanunauyğunluqları for-
malaşdırmışdır: 

1) YH-III RNT-polimerazanın fəallığını gücləndirir; 
2) RNT-polimerazanın fəallığının artması zülalın sintezi 

ilə əlaqəsi yoxdur, Na+, K+-dan asılı olan ATF-azanın fəallığı 
ilə bağlıdır. Na+, K+-dan asılı olan ATF-aza uridinin nəql olun-
masını gücləndirir ki, bununla da RNT-nin sintezini güclən-
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dirən və RNT-polimerazanın reaksiyalarının həyata keçməsini 
təmin edən şəraiti yaradır. 

Tut ipəkqurdunun (Bombyx mori) tırtıl fazasında 5-ci 
yaşa qabıqdəyişmədən sonra yuvenilizasiya, ilkin mərhələdə 
ipəkayıran vəzilərin böyüməsi və zülalın, RNT-nin sintezinin 
güclənməsinə, sonradan optimal səviyyəyə enib, fazanın so-
nunda DNT ilə birlikdə kəskin surətdə artmasına səbəb olmuş-
dur. Yuvenil hormonunun ekdizonla birlikdə ipəkayıran vəzilə-
rin fəaliyyətində rolu araşdırılarkən məlum olmuşdur ki, həmin 
vəzilər, əsasən YH-ın spesifik hədəfidir. Tırtıllara 5-ci yaşın əv-
vəlində yuvenoidlə təsir olunması, vəzilərin fəaliyyətinə stimu-
ləedici effekt verir, lakin həmin yaşın sonunda ekzohormonal 
müdaxilə ipəyin sintezi prosesini tormozlayır. 

RNT-nin sintezinin yuvenil hormonları tərəfindən sti-
mulə edilməsi Calliphora erythrocephala (Karlson,1971), Lo-
custa migratoria (Rinterknecht, Roussel, 1978) fərdlərinin piy 
cismində nüvələr səviyyəsində müəyyənləşmişdir. Locusta mig-
ratoria-nın piy cismində YH və metopren vitellogeninlər və vi-
tellogenin-mRNT-nin toplanması prosesini stimulə etmişdir. 

Məlumdur ki, yuvenil hormonları Galleria mellonella-
nın degenerasiyaya uğrayan ipəkayıran vəzilərində RNT-nin 
transkripsiyasını stimullaşdırır (Crzelak, Szczesna, 1982). 
Müəlliflər bu növdə vəzilərin transkripsion fəallığının regenera-
siyasına YH-ın təsiri mexanizmini izah etməyə çalışmışlar və 2 
fərziyyəni irəli sürmüşlər. Birinci fərziyyəyə görə, yuvenil hor-
monları birbaşa qabıqdəyişmənin mRNT-nin transkripsiyasını 
stimulə edə bilərlər. İkinci halda, YH-ın xromatin strukturunun 
saxlanmasına imkan yaratmaqla, digər amillərin vasitəsilə, 
transkripsiyanın güclənməsinə şərait yaradırlar. Bu fərziyyələ-
rin hansının daha düzgün olması hələ məlum deyil. 

Beləliklə, yuxarıda təqdim olunan məlumatlar ziddiyyət-
li olsa da YH və onun sintetik analoqlarının transkripsiya pro-
seslərinə əhəmiyyətli dərəcədə təsir göstərdiyi barədə şübhə 
doğurmur.  
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Yuvenil hormonları və yuvenoidlərin təsiri altında kar-
bohidratlar, yəni qlikogen, monosaxaridlər və onların çevrilmə-
lərinin məhsulları olan birləşmələrin tərkibində dəyişikliklər 
baş verir.  

Aşkar olunmuşdur ki, allatektomiya həşəratın piy cis-
mində qlikogenin toplanması ilə nəticələnir. Tut ipəkqurdunun 
5-ci yaş tırtıllarının əlavə vəzilərinin çıxarılması, yumurtalarda 
qlikogenin miqdarının artmasına səbəb olduğu halda, hemolim-
fada şəkərlərin səviyyəsinin aşağı düşməsinə gətirib çıxarmışdır 
(Morohoshi et al., 1969).  

Pyrrhocoris apterus- un dişi fərdlərində kardial (c.c.) və 
əlavə (c.a.) vəzilərin çıxarılması döş əzələləri, piy cismi və bağ-
ırsaq divarında qlikogenin miqdarının artması, hemolimfada isə 
sərbəst şəkərlərin səviyyəsinin azalmasına səbəb olur. 

Aedes aegyptii ağcaqanadının 4-cü yaş sürfələrinə meto-
prenlə təsir nəticəsində hemolimfada qlükozanın qatılığının 
əhəmiyyətli səviyyədə artması və 24-saatlaq puplarda bu göstə-
ricinin azalması qeydə alınmışdır (Gordon, Burford, 1984). 

Bombyx mori tırtıllarının metoprenlə yuvenilizasiyası 
yoxlama variantına nisbətən təcrübədə qlikogenin 24-saatdan 
96-saatlıq variantlarında müvafiq surətdə artmasına səbəb ol-
muşdur (Begum et al., 2011)(şəkil 69, 70). 

Şəkil 69. Bombyx mori-də metoprenlə yuvenilizasiyadan sonra gliko-
genin qatılığının dəyişilməsi (Begum et al., 2011-ə görə) 
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Şəkil 70. Bombyx mori-də metoprenlə yuvenilizasiyadan sonra gliko-
genin qatılığının dəyişilməsi (Begum et al., 2011-ə görə) 

 
Yuvenoidlə işlənmiş sürfələrin piy cismində qlikogenin 

miqdarı, yoxlama variantına nisbətən aşağı olmuşdur ki, müəl-
liflərin fikrincə bu, morfogenezin tormozlanması ilə əlaqədar-
dır. Eksperimental yolla sübut olunmuşdur ki, yuvenil hormon-
ları və yuvenoidlərin karbohidratların metabolizminə təsiri ikin-
ci dərəcəli xarakter daşıyır. Belə ki, YH-ın qlikogenfosforilaza, 
qlikogensintetaza və karbohidratların mübadiləsinin digər açar 
fermentlərinin fəallığına bilavasitə təsiri dəqiqləşdirilmişdir 
(Gordon, Burford, 1984). 

Məlum olmuşdur ki, vəzilərin allatektomiyası lipidlərin 
də toplanmasına səbəb olur. Belə ki, yuvenil hormonları Leuco-
phaea maderae, Locusta migratoria-nın piy cismində lipidlərin 
sintezini ingibirləşdirir (Gilbert, 1967; Gilbert et al., 1977; Hi-
ll, İzatt, 1974). Eyni zamanda sübut olunmuşdur ki, piy cismin-
də toplanmış lipidlərin mənimsənilməsi YH olmadıqda pozul-
mur. YH-ın lipidlərin sintezinə ingibirləşdirici təsiri, piy cismi-
nin lipidlərinə nişanlanmış yağ turşularının daxilolma sürətinə 
görə də təsdiq olunmuşdur. 

Qeyd etmək lazımdır ki, yağ turşularının sintezi pento-
zafosfat tsiklinin funksiyası ilə sıx əlaqədardır. Ona görə də 
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miqrasiya edən çəyirtkənin erkək fərdlərinin piy cismində 
qlükoza-6-fosfatdehidrogenazanın fəallığının artmasına səbəb 
olan allatektomiya, lipidlərin sintezinin artdığı bir şəraitdə baş 
verir. Eyni zamanda, Krebs tsiklinin fermentlərinin fəallığı da 
YH-dan asılı olaraq dəyişir. 

Lipidlərin biosintezinə YH və yuvenoidlərin təsirinə dair 
məlumatlar ziddiyətlidir. Lakin fərz olunur ki, həşərat orqaniz-
mində doymuş yağ turşularının miqdarı ilə YH titri arasında as-
ılılıq mövcuddur.Yağ turşularının qatılığının artması, diqlise-
ridlərin sintezinə və piy cismində triqliseridlərin akkumulyasi-
yasına şərait yaradır. Əksinə, qatılığın azalması bu prosesi ingi-
birləşdirir (Stephen, Gilbert, 1970; Gilbert et al., 1977). 

Farnezilmetil efiri vasitəsilə Malacosoma phiviale-nin 
farat yetkin fərdlərdə qlükozanın ali yağ turşularına çevrilməsi 
prosesinə təsiri, triqliseridlərin sintezinin sürətlənməsinə gətirib 
çıxarmışdır. Müəyyən edilmişdir ki, Leucophaea maderae-nin 
dişi fərdlərində YH piy cisminin hüceyrələrinin endoplazmatik 
retikulumunun membranalarında fosfolipidlərin sintezini stimu-
lə edir. Halbuki, hormonla təsirdən sonra sürfələrin piy cismi, 
orta bağırsaq və döş əzələlərində fosfolipidlərin sintezi dəyişil-
məmişdir. Bu növün allatektomiya olunmuş dişi fərdlərinin YH 
ilə yuvenilizasiyası, fosfatidilxolinin tərkibinə nişanlanmış xo-
linin daxilolma sürətini 5 dəfə artırmışdır. Fosfatidilxolin, piy 
cisminin hüceyrə endoplazmatik retikulum membranasının əsas 
fosfolipididir. Deməli, fosfolipidlərin biosintezində də yuvenil 
hormonları əsas rol oynayır. 

Maraqlıdır ki, Lohita grandis imagolarının allatektomiy-
asından sonra piy cismində xolesterinin toplanması baş verir. 
Bu, ekdizonun sintezinin tormozlanması ilə əlaqədar ola bilər 
(Mandal, Choudhuri, 1982). Yuvenoidlərlə topikal təsir allatek-
tomiyanın nəticələrini aradan qaldırmışdır. Ona görə də belə bir 
fikir irəli sürülür ki, yuvenil hormonları həşərat orqanizmində 
xolesterin mübadiləsinin tənzimlənməsində iştirak edirlər. 
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                            F Ə S İ L  IV 
 
HƏŞƏRATDA FERMENTATİV FƏALLIĞIN 
                HORMONAL TƏNZİMİ 
 
Həşəratın müxtəlif fizioloji hallarında fermentativ fəallı-

ğa yüksək dəyişkənlik xasdır. Bu dəyişkənlik, heyvanlar aləmi-
nin spesifikliyi ilə fərqlənən və ətraf mühitin təsirinə qarşı yük-
sək həssaslıq nümayiş etdirən sinfinin nümayəndələrində mad-
dələr mübadiləsinin ekoloji plastikliyini və tez uyğunlaşma 
qabiliyyətini təmin edir. Həmin metabolik prosesləri proqram-
laşdıran və onlara nəzarət edən hormonlar, fermentativ fəallığın 
tənzimində mühüm rol oynayır. Bu nəzarət, aydın şəkildə həşə-
ratın hormon komponentli toxuma və orqanlarının tədqiqi zam-
anı biruzə verir. 

Hazırda fermentativ fəallığın hormonal tənziminə dair 
mövcud olan məlumatların çoxusu ümumi fəallığa təsiri əks et-
dirir. Halbuki, həşərat orqanizmində hormonal təsirin molekul-
yar mexanizmlərin müəyyənləşməsində ən perspektivli istiqa-
mət, hormonal siqnal vasitəsilə, ontogenezdə və genomun eks-
pressiyası zamanı konkret fermentin çoxsaylı formalarının 
görünməsi və ya yoxolması arasındakı əlaqənin araşdırılması 
təşkil edir (Verbrat,Whitt, 1975; Korochkin, 1975). Əgər həmin 
tədqiqatların nəticələri, fermentin çoxsaylı forma dəsti və bu 
dəstin hüdudunda ayrı-ayrı formaların nisbətinin hormonlar 
tərəfindən tənzimləndiyini sübüt etsə, həşərat orqanizmində 
mübadilə proseslərinin inteqrasiyası anlayışında yeni bir səhifə 
açılmış olacaqdır. 

Müəyyənləşmiş peptid təbiətli hormonların hamısı aden-
ilattsiklaza mexanizminə əsasən təsir göstərir. Həşəratın orqani-
zmində oktopamin-, dofamin- və serotonin həssaslıqlı adenilat-
tsiklazalar identifikasiya edilmiş, xarakterizə olunmuşdur (Fili-
ppoviç, Kutuzova, 1985). Adenilattsiklaza mexanizminin işti-
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rakı ilə hormonal effektlərin sonrakı realizasiyası, bəzi hallarda 
sAMF-asılı proteinkinazalar vasitəsilə həyata keçirilir. 

Locusta migratoria çəyirtkənin piy cismində tsiklik nuk-
leotidlər tərəfindən fəallaşdıran proteinkinaza aşkar edilmişdir. 
Həmin proteinkinazanın miqdarı tərkibində adipokinetik hor-
mon olan kardial cisimlərin ekstraktının təsirindən sonra artmı-
şdır (Pines et al.,1981). Periplaneta americana tarakanının piy 
cismində sAMF-asılı proteinkinazanın 2 forması aşkarlanmış-
dur: hər ikisi kardial cisimlərin ekstraktının təsiri altında stimu-
lə olunmuşdur. 

Həşəratlarda bir sıra fermentlərin fəallığına ekdisteroid-
lər, yuvenil hormonların, həmçinin onların analoqlarının hor-
monal təsirinin xarakteri bütöv orqanizm, izolə olunmuş orqan-
lar və hüceyrə kulturaları səviyyəsində tədqiq edilmişdir.  

 
       IV.1. Ekdisteroid-asılıqlı fermentlər 
 
Bu xüsusiyyətli fermentlər birinci üç sinfin nümayəndə-

ləri arasında aşkar olunmuşdur: bunlar oksireduktazalar, trans-
ferazalar və hidrolazalardır. Birinci sinfə aid olan bəzi fer-
mentlərin (ekdizonoksidaza, ekdizon-20-monooksidaza, sitox-
rom P-450 və NADFH-sitoxrom reduktaza ilə) fəallığı steroid 
hormonların metabolizmi ilə əlaqədardır. 

Tam ardıcıllığı ilə tirozin mübadiləsində iştirak edən fer-
mentlərin fəallığına ekdizonun təsiri öyrənilmişdir. Belə ki, bu 
zaman kutikilada baş verən sklerotizasiya prosesləri ilə endo-
gen steroid hormonların titrinin yüksəlməsi arasında əlaqə var-
dır.  

Məlumdur ki,  həşərat orqanizmində kutikulanın sklero-
tizəedici “agenti” xinonlardır ki, bunlar tirozindən əmələ gəlir. 
Müxtəlif inkişaf mərhələlərində tirozin, tirozinaminotransfera-
zanın təsiri altında n-hidroksifenilpropion t-na çevrilir. Onurğa-
lıların tirozinaminotransferazası (TAT) klassik model kimi hor-
monal induksiyanın tədqiq olunmasında istifadə olunur. Onur-
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ğalılarla müqayisədə həşəratda, TAT fəallığı istər normada, is-
tərsə də hormonun təsirindən sonra zəif tədqiq olunmuşdur. Aş-
kar edilmişdir ki, Phylosamia cynthia ricini-nin 4-cü yaşın so-
nunda və 5-ci yaşın əvvəlində sürfələrinin müxtəlif toxumala-
rında ekdisteron və yuvenil hormonunun analoqu (ZR-515) yu-
venilizasiya tirozinaminotransferazanın fəallığını stimulə edir 
(Hsu Ting-seng, Xie-Wei-jun, 1982). 

Həşərat orqanizmində sürfə mərhələsinin son yaşında ti-
rozin metabolizmi, sklerotizasiya proseslərinin təmin olunması-
na yönəlir. Tirozinin ilk çevrilmə mərhələsini xinonların biosin-
tezi və ilk reaksiya, onun monofenolmonooksidaza tərəfindən 
tənzimlənən DOFA-nın əmələgəlməsi olur (şəkil 71,cədvəl 34).  

 

 
Şəkil 71. Həşəratda tirozindekarboksilaza (1), tirozinaminotransfera-
za (2) və monofenolmonooksidaza(3), fermentləri fəallığının dinami-
kası (Kutuzova, 2006-a görə): MFMO - ∆A490 vahid /dəq/mq zülala x102; 
TAT– nmol n-hidroksibenzaldehid /dəq/mq zülala; TDK – nq tiramin/ 
dəq/mq zülala 

 
Calliphora erytrocephala-nın son yaş sürfələrində ekdi-

zonun titri ilə fenoloksidazanın fəallığı arasında asılılığın oldu-
ğu müəyyən edilmişdir. Belə ki, həmin növün fenoloksidaza si-
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stemi komponentlərinin ətraflı öyrənilməsi zamanı aşkar olun-
muşdur ki, ekdizonun titri ilə korrelyasiya, kutikulada lokalizə 
olunmuş profenoloksidazanın zülal aktivatoru tərəfindən həyata 
keçirilir (Shaaya, Sekeris, 1965; Shaaya et al., 1991). 

 
                                                                      C ə d v ə l  34 

Bombyx mori –nin 3-cü yaş tırtıllarında ekdisteron və altozidin 
monofenol-monooksigenazanın (MFMO) fəallığına təsiri (qeyd: I – 
fermentin fəallığı ∆E490/dəq/mq zülala x 102; II – aktivləşmə və ya 
ingibirləşmə %-lə) 

Göründüyü kimi, ekzogen hormonların tut ipəkqurdu tır-
tıllarına təsiri hemolimfa və örtük toxumalarında MFMO-nun 
fəallığının dəyişilməsinə səbəb olur. Əldə olunmuş nəticələri 
müqayisə etdikdə, hemolimfa MFMO-nun örtük toxumaları 
MFMO-na nisbətən tırtıl inkişaf fazasında ekdisteroidin təsirinə 
qarşı daha həssas olduğu müəyyənləşir (Kutuzova, 2006). Bu  
nəticələr göstərir ki, ekdisteron aktivator-fermentin molekulala-
rının sintezini örtük toxumada fəallaşdırır, sonradan onlar he-
molimfaya keçib, profermenti fəal formaya çevirirlər. Müəllifin 
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əldə etdiyi nəticələr mövcud fərsiyyəni təsdiqləyir (Ashida, Do-
hke, 1980; Asano et al., 1998). 

                                                                           C ə d v ə l  35 
Bombyx mori-nin 5-ci yaş tırtıllarında tirozinaminotransferaza-
nın (TAT) fəallığına ekdisteron və altozidin təsiri (qeyd: I –TAT 
fəallığı nmol n-hidroksibenzaldehid/dəq/mq zülala; II- aktivləşmə və ya 
ingibirləşmə %-lə) 

Ekzogen hormonal müdaxilədən sonra tut ipəkqurdunun 
5-ci yaş tırtıllarının piy cismi, örtük toxumaları və hemolim-
fasında TAT-ın ümumi fəallığı dəyişir və müxtəlif effektlər tə-
zahür edir. Belə ki, bu zaman ekdisteron və altozidin antoqonist 
təsiri daha aydın şəkildə ifadə olunur, müdaxilədən 8-24 saat 
sonra tırtıllarda hormonal effektin inversiyası qeydə alınır (cəd-
vəl 35). Bu inversiyaya səbəb, 5-ci tırtıl yaşının ortasında ekdi-
steroid və yuvenil hormonlarının titrinin nisbətində dəyişikliyin 
baş verməsidir. Hormonal kod fərziyyəsinə görə, bu, həşərat 
orqanizmində inkişafın sonrakı proqramını müəyyənləşdirir və 
morfogenetik dəyişiklikləri təmin edir (Kutuzova, 2006). 
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Həmin müəllif ekdisteron vasitəsilə MFMO fəallığının 
hormonal tənzimin mexanizmini tut ipəkqurdu tırtıllarının 3-cü 
və 5-ci yaşında hemolimfada, TAT-ı piy cismində, TDK-nı isə 
baş hissəsində, tısirdən 24 və 48 saat sonra tədqiq etmişdir. Bu 
zaman transkripsiyanın ingibitoru olan aktinomisin-D və 
translyasiyanın ingibitoru olan puromisindən iastifadə etmişdir. 
Sübut olunmuşdur ki, MFMO, TAT və TDK fəallığının hormo-
nal tənzimi, ekdisteronun təsiri altında transkripsion-translyasi-
ya səviyyəsində həyata keçir.  

Bombyx mori və Phylosamia cynthia ricini-də onların 
inkişaf fazasından asılı olaraq, β-ekdizon və ZR-515-nin poli-
fenoloksidaza fəallığına stimuləedici təsiri müəyyən edilmişdir. 
Lakin qeyd olunmuş proseslərin, çevrilmələrin mexanizmi mə-
lum deyil. Yalnız belə bir fikir irəli sürülmüşdür ki, ekdizon ku-
tikulada fermentin aktivatorunun sintezini induksiya edib, he-
molimfaya daxil olur və profermentin fəal formasına çevrilir. 
Həşəratda fenoloksidaza sisteminin komponentlərinin fəallığı-
nın hormonal tənzimi isə faza- və toxumaspesifikliyinə malik-
dir. 

Sklerotizasiyanın ikinci əsas fermenti, DOFA-dekarbok-
silazadır. Bu ferment, dioksifenilalaninin dekarboksilləşməsi və 
dioksifenilaminə çevrilmə reaksiyasını katalizə edir. Calliphora 
erytrocephal-da bu fermentin 90%-i hipodermada toplanır. İlk 
dəfə olaraq, 1965-ci ildə bu təhlükəli ikiqanadlıda DOFA-
dekarboksilazanın fəallığının inkişaf mərhələsi və ekdizonun 
titrindən asılılığı aşkar olunmuşdur. Belə ki, zülal sintezində ni-
şanlanmış sələf birləşmələrdən istifadə etməklə, immunokimyə-
vi üsulların köməyilə, DOFA-dekarboksilazanın fəallığının de 
novo şəraitdə, fermentin molekulalarının sintezi hesabına artdı-
ğı nümayiş edilmişdir. Bu zaman ekdisteronun təsiri, onurğalı-
ların steroid hormonlarının təsiri ilə eynilik təşkil etmişdir (Fr-
agoulis, Sekeris, 1985; Poulikakos et al., 2002). Görünür ki, st-
eroid hormonun molekulası zülal-repressor ilə birləşir, nəticədə 
struktur geni transkripləşmə üçün əlverişli olur. Yəqin hormon, 
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əvvəl spesifik reseptorla kompleks əmələ gətirir, sonradan bu 
hormon-reseptor kompleksi birbaşa və ya aralıq qarşılıqlı təsir 
zənciri vasitəsilə, operona depressiya edir. Nəticədə, müvafiq 
zülalların sintezinin sürəti tez bir zamanda artır. 

Sklerotizasiya prosesində DOFA-dekarboksilazadan 
sonra əhəmiyyət kəsb edən ferment dofamin-N-asetiltransfera-
zadır. Bu ferment dioksifenilaminin N-asetildioksifenilaminə 
çevrilməsini katalizə edir. Dofamin-N-asetiltransferazanın fəal-
lığının dinamikası endogen ekdizonun titri ilə aydın şəkildə ko-
rrelyasiya etmir. Lakin Drosophila melanogaster –in müəyyən 
temperaturlarda ekdizonu ifraz edən esd D.melanogaster 
mutantları ilə aparılmış təcrübələr nəticəsində məlum olmuşdur 
ki, dofamin-N-asetiltransferazanın fəallığı ekdizon tərəfindən 
də nəzarət olunur.  Məlum olmuşdur ki, dofamin-N-transferaza-
nın geni DOFA-dekarboksilazanın genindən fərqli yolla tən-
zimlənir, yəni onlar müxtəlif operonların tərkibinə daxil olurlar 
və müxtəlif genlərə-operatorlara malikdirlər (Kraminsky et al., 
1980). 

Maraq doğuran nəticələrdən biri də Manduca sexta-nın 
liqatura qoyulmuş tırtıllarının qarıncığına 2%-li ekdisteron 
məhlulu ilə inyeksiyasının β-D-qlükopiranozil-0-L-tirozinin 
miqdarının azalması və hemolimfada sərbəst tirozinin səviy-
yəsinin artmasına səbəb olmasıdır. Bu, qlükozid-tirozin-hidro-
lazanın fəallığının stimulə edilməsi ilə bağlıdır. Aşkar olun-
muşdur ki, bu hidrolaza əsasən piy cismində toplanır və onun 
fəallığı pupa qabıqdəyişmədən sonra maksimal səviyyəyə çatır 
(Ahmed et al., 1983). Müəlliflər həmin nəticələrə əsaslanaraq, 
pup kutikulasının formalaşmasında istifadə olunan sərbəst 
tirozinin səviyyəsinin ekdizon tərəfindən tənzimləndiyini göstə-
rirlər. 

Transferazalar arasında maddələr mübadiləsinin ekdi-
zondan asılı olan fermentlərdən biri də DNT-asılı RNT-poli-
merazadır. Belə ki, zülalların, o cümlədən katalitik fəallığa ma-
lik olanların da biosintezinin tənzimlənməsi, ekdisteroidlərin 
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təsiri altında transkripsion səviyyədə həyata keçir. Ona görə də 
haf kəpənəyinin hipoderma və piy cismində, həmçinin palıd 
ipəkqurdunun qanad əzələlərinin embrional disklərində müəy-
yənləşmiş DNT-dən asılı RNT-polimerazanın fəallığının artma-
sı gözlənilməz məlumat olmamışdır (Sridhara et al.,1978; Rid-
diford, 1980; Riddiford, 1981). Aşkar edilmişdir ki, Calliphora 
vicina-nın sürfələrinin piy cisminin nüvələrindən ayrılmış 
RNT-polimerazanın fəallığı ilə endogen ekdisteroidlərin titri ar-
asında asılılıq vardır. 

Drosophilanın hüceyrə kulturaları üzərində aparılmış 
təcrübələr nəticəsində müəyyən olmuşdur ki, ekdisteronun in-
kubasion mühitə əlavə edilməsi zamanı hüceyrələrin bölünmə 
prosesinin dayanmasına səbəb, DNT-nin sintezində iştirak edən 
2 ferment – DNT-polimeraza və timidinkinazanın fəallığının 
ingibirləşməsidir (Kutuzova, 2006). 

Sübut olunmuşdur ki, amin turşularının metabolizmində 
iştirak edən fermentlərin fəallığına ekdisteron stimuləedici təsir 
göstərir. Belə ki, Musca domestica və Bombyx mori fərdlərində 
hormonun aktivləşdirici təsiri, qlütamin-oksiturşu-aminotrans-
ferazanın fəaliyyətində öyrənilmişdir (Bodnaryk, Brouskoll, 
1974). 

Həşəratda hormonal tənzimin mühüm aspektlərindən bi-
ri də ekdisteroidlərin litik kompleksin fermentlərinin fəallığına 
təsiridir. Bu fermentlər, metamorfoz zamanı histoliz və histoge-
nez proseslərini tənzimləyir. Litik kompleksin ferment fəallı-
ğına ekdisteroidlərin hormonal təsiri, Drosophila melanogaster 
–in hüceyrə kulturasının üzərində tədqiq olunmuşdur. Bu 
zaman həmin hüceyrə xəttlərindən ekdisterona qarşı həssas ol-
an və olmayan, yəni rezistent klonlar ayrılmışdır. Həssas klon-
larda ekdisteron asetilxolinesterazanın fəallığını induksiya 
etmişdir. Hüceyrə klonlarının 2 gündən sonra 10-6M qatılıqda 
ekdizonla işlənilməsi, fermentin fəallığının 50 dəfə artmasına 
səbəb olmuşdur (Cherbas et al., 1977). Drozofilanın ekdistero-
na-həssas hüceyrə klonlarında ikinci hormon-indusibel ferment, 
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yəni orqanizmin yerləşdiyi mühitdən asılı olaraq, sintezinin sü-
rəti dəyişən ferment -  β-qalaktozidaza aşkar olunmuşdur (Tre-
yer, Munsch, 1980). Müəyyən edilmişdir ki, fermentlərin fəal-
lığının induksiyası ekdisteronun qatılığından asılıdır və tərki-
bində 250 nM ekdisteron olan məhlulda inkubasiya olunan hü-
ceyrə kulturasında bu fəallıq,  maksimal səviyyəyə çatır. 

Maraqlıdır ki, drozofilanın ekdisterona qarşı həssas olan 
hüceyrə xəttlərində, hormon-indesibel fəallığa malik katalaza 
aşkar edilmişdir.  Həşərat orqanizmində katalaza bir şox funksi-
yaları yerinə yetirir. Əvvəla, peroksidaza xüsusiyyətlərinə ma-
lik olduğu üçün toxumalarda etanolun metabolizmində iştirak 
edir. Digər tərəfdən, superoksiddismutaza kimi, hüceyrələrdə 
toksiki maddələri oksidləşdirir (Best-Belpomme, Ropp, 1982). 
Müəyyən edilmişdir ki, katalazanın biosintezinin hormonal in-
duksiyası ilə ekdisteron tərəfindən β-qalaktozidaza və asetilxo-
linesteraza fermentlərinin əmələgəlmə prosesinə təsiri arasında 
korrelyasiya mövcuddur (şəkil 72). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Şəkil 72. Drosophila melanogaster –in hüceyrə kulturasında ekdiste-
ronun katalaza, asetilxolinesteraza və β-qalaktozidaza fəallığına təsiri 
(Best-Belpomme, Ropp, 1982-ə görə) 
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Xüsusi maraq doğuran təcrübələrdən biri də ekdistero-
nun lizosomal ferment-marker olan turş fosfatazanın fəallığına 
təsirinin tədqiqidir (Sömina, 2000). Belə ki, həşəratın metamor-
fozu zamanı lizosomal sistem zülallar və hüceyrə orqanel-
lalarının deqradasiyasında iştirak edir. Həşərat sürfələrinin piy 
cismində pupari əmələ gəlməmişdən əvvəl turş fosfatazanın fə-
allığının induksiyası qeydə alınmışdır (Dean, 1978). Turş fosfa-
tazanın fəallığına hormonal induksiya metamorfoz zamanı 
drozofila sürfələrinin piy cismində müəyyənləşmişdir. Dəqiqli-
klə, Calliphora erythrocephala sürfələrinin piy cismində nor-
mal inkişaf və liqatura qiyulmuş halda turş fosfataza fəallığının 
ekdisteronla induksiyası tədqiq olunmuşdur (Priester et al., 
1979). Məlum olmuşdur ki, liqaturanın qoyulması, piy cismin-
də turş fosfatazanın qranulalarının əmələ gəlməsinin qarşısını 
alır. Lakin ekdisteronun inyeksiyası, sürfələrdə lizosomal apa-
ratın inkişafına və turş  fosfatazanın autofaq fəallığının induk-
siyasına şərait yaradır. Ekdisteronla turş fosfatazanın fəallığının 
stimulə edilməsi Sarcophaga bullata-nın orta bağırsağı, Sto-
moxys calcitrans ın homogenatında (Loach et al.,1981), Peri-
planeta americana, Tenebrio mollitor-da (Sömina, 2000) qeydə 
alınmışdır. 

Eksperimental yolla sübut olunmuşdur ki, ekdisteronun 
təsiri yalnız turş fosfatazanın fəallığına induksiyaedici təsirlə 
bitmir, litik fermentlərdən olan qələvi fosfataza (Aedes aegyp-
tii), treqalaza (Bombyx mori), β-qlükozidazanın (Stomoxys caci-
trans)  fəallığının artmasına səbəb olur. 

Müəyyən olunmuşdur ki, Bombyx mori tırtıllarının ğrtük 
toxumalarında ekdisteron xitinaza fermentinin fəallığını tənzi-
mləyir (Kimura, 1973). Qeyd etmək lazımdır ki, steroid hor-
monların təsiri altında hidrolitik fermentlərin fəallığı praktiki 
olaraq dəyişmir. Belə ki, Galleria mellonella-nın sürfələrində 
20-hidroksiekdizonun təsiri altında ipəkayıran vəzilərin degen-
rasiyası sürətlənir və bu effekt, proteinaza, RNT—azanın fəal-
lığının artması ilə əlaqədar olmur (Sehnal, Michalik, 1984). 
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Steroid hormonlarının təsir mexanizminin membran nə-
zəriyyəsinə görə (genomun fəallığının dəyişilməsi Na+, K+ ion-
larının hüceyrədaxili qatılığının modifikasiyası yolu ilə baş 
verməsi), β-ekdizonun Na+, K+ , ATF-azanın fəallığına təsiri 
drozofilanın imaginal disklərində tədqiq olunmuşdur (Fristrom, 
Kelly, 1976). Məlum olmuşdur ki, β-ekdizon imaginal disklərin 
differensiasiyasını induksiya edir, lakin bu zaman Na+, K+ , 
ATF-azanın fəallığına təsir göstərmir. Ekdisteronun antoqonisti 
olan yuvenil hormonlarının effektiv dozaları imaginal disklərin 
differensiasiyasını ingibirləşdirir və Na+, K+ , ATF-azanın fəal-
lığını artırır. 

Steroid hormonların liazaların fəallığına təsirini əks etdi-
rən məlumatlar azdır, ekdisteroidlərlə izomeraza və liqazaların 
fəaliyyəti arasında qarşılıqlı təsir haqqında məlumatlar praktiki 
olaraq yoxdur. 

Hazırda tədqiq olunmamış, lakin öyrənilməsi əhəmiyyət 
kəsb edən məsələlərdən biri də həşərat orqanizmində steroid 
hormonlar ilə sAMF sisteminin funksiyası arasında qarşılıqlı 
təsirin müəyyənləşməsidir. Belə ki, ekdisteroidin təsiri altında 
adenilattsiklazanın stimulyasiyası Hyalophora cecropia ipəkqu-
rdunun puplarının qanad epidermisində qeydə alınmışdır (Gil-
bert et al, 1980). Tütün haf kəpənəyinin 5-ci yaş tırtıllarında β-
ekdizonun təsiri altında adenilattsiklazanın fəallığı artmış və 
sAMF-nin miqdarı yüksəlmişdir. Manduca sexta-nın 48-saatlıq 
tırtıllarına 20-hidroksiekdizonun yeridilməsi, piy cismi hücey-
rələrində vaxtsız autofaqositozun baş verməsinə və sAMF-nin 
qatılığının kəskin surətdə yüksəlməsinə səbəb olmuşdur. Məlu-
mdur ki, ekdisteron tərəfindən nəzarət olunan metamorfoz  za-
manı, həşəratın piy cismində autofaqositozun tənzimində 
sAMF sistemi mühüm rol oynayır. Sübut olunmuşdur ki, drozo-
filanın imaginal disklərində ekdisteroidlərin təsiri sAMF-nin 
qatılığının dəyişilməsi və metabolizmi ilə heç bir əlaqəsi yox-
dur ( Bielinska, Piechowska, 1978). Drosophila melanogaster-
in də sürfələrinin ekdisteroidin olduğu mühitdə inkubasiyasın-
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dan sonra təcrid olunmuş piy cismində sAMF sistemində ciddi 
fərqlər aşkar olunmamışdır. 

 
IV.2. YH- və YHA-həssaslıqlı fermentlər 
 
Ekdisteroidlərin təsiri altında fermentlərin biosintezinin 

induksiyası və repressiyasına dair çoxtərəfli məlumatların fo-
nunda, yuvenil hormonları (YH) və yuvenoidlərin (YHA) ana-
loji effektinə həsr olunmuş nəticələr çox deyil. XX əsrin 80-90-
cı illərində aparılan tədqiqatlarla sübut olunmuşdur ki, YH-I və 
YH-III Leucophaea maderae-nin dişi fərdlərinin yumurtalıq-
larında de novo şəraitdə timidinkinazanın sintezini tənzimləyir. 
Lakin son onillikdə sınaq tədqiqatlar nəticəsində əldə olunmuş 
məlumatlardan görünür ki, yuvenil hormonu və onun sintetik 
analoqlarına qarşı bir çox fermentlər həssaslıq nümayiş etdirir-
lər (Kuliyeva, 1999; Kutuzova, 2006; Gilbert, 2012). Bu hor-
monal effektlər hədəf-toxumalarda müxtəlif cür təzahür edir və 
həşəratın inkişaf fazası, metabolik proseslərin ümumi halından 
asılı olur. 

Yuvenoidlərin oksireduktazalara təsirini əks etdirən nə-
ticələrdən görünür ki, onların bəziləri məsələn, dehidrogenaza-
lar YHA-ya qarşı həssasdırlar. Belə ki, böyük un xırıldaq 
böcəyinin puplarına farnezil turşusunun metil efiri ilə təsir et-
dikdə, qlükoza-6-fosfatdehidrogenazanın fəallığı stimulə olu-
nur. Halbuki, bu zaman malatdehidrogenaza və laktatdehidro-
genazanın fəallığında dəyişiklik baş vermir (Emmerich et al., 
1965). Locusta migratoria-nın erkək fərdlərində əlavə vəzilərin 
(c.a.) çıxarılması, piy cismində qlükoza-6-fosfatdehidrogenaza-
nın fəallığının artmasına səbəb olmuşdur. Həmin zərərvericinin 
5-ci yaş sürfələrinə əlavə vəzilərin implantasiyası qanad əzələ-
sində laktatdehidrogenazanın fəallığının yüksəlməsi ilə 
nəticələnmişdir. Farnezolun təsiri altında Pieris brassicae kəpə-
nəyinin tırtıllarında alkoqoldehidrogenaza, oktanoldehidroge-
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naza və aldehiddehidrogenazanın fəallığının dəyişilməsinə gə-
tirib çıxarmışdır (Filippoviç, Kutuzova, 1985).  

Məlum olmuşdur ki, qliserol-1-fosfatdehidrogenaza, α-
alfahidroksiasil-KoA-dehidrogenaza, qliseraldehidfosfatdehid-
rogenaza və suksinaddehidrogenazanın səviyyəsi, kolorado bö-
cəyinin (Leptinotarsa decemlineata) diapauzada olan fərdləri 
ilə müqayisədə, diapauzada olmayan fərdlərində yüksək olur. 
Maraqlıdır ki, həmin növün hər iki fizioloji halı corpora allata 
vəzilərinin nəzarəti altındadır (Gilbert, 2012). 

Məlum olmuşdur ki, diapauzada olan kələm ağ kəpənəyi 
Pieris brassicae-nin puplarına formalaşdığı ilk günlərdə YHA 
ilə təsir etdikdə oksidoreduksiya prosesləri kəskin surətdə yük-
səlir. Müəlliflərin (Kuuzik və b., 1980) fikrincə, YHA respirator 
fermentlərin vasitəsilə, birbaşa qaz mübadiləsinə (tənəffüs pro-
seslərinə) təsir göstərir. Qeyd etmək lazımdır ki, çox sayda 
oksireduktazalar hormonlar, onların analoqları və antihormon-
ların metabolizmində iştirak edir. Məsələn, həşəratlarda mono-
oksigenazalar endogen hormonlar vasitəsilə böyümə və çoxal-
manı tənzimləyirlər. Lakin bu zaman hormonlar və onların ara-
lıq məhsulları, sintez və parçalanma proseslərində fermentlərin 
fəallığını induksiya edə bilirlər. Blaberus giganteus-da YH-III 
sintezində mikrosomal oksidazaların qarışıq funksiyalarla işti-
rakı sübut olunmuşdur. 

Əhəmiyyət kəsb edən məsələlərdən biri rezistent fərd-
lərdə, ekzogen YH-I –ın oksidləşməsində oksidazaların iştirak 
etməsidir. Oksidləşdirici metabolik yolların öyrənilməsi ol-
duqca böyük əhəmiyyət kəsb edir, çünki  yuvenoidlərin inaktiv-
ləşməsi və zərərvericilərdə cavab reaksiyası olan rezistentliyin 
inkişafına səbəb ola bilir.  

YH və YHA-ya qarşı həssas olan fermentlərdən transfe-
razalar da vardır. Belə ki, Lohita grandis və Schizodactylus 
monstrosus taxtabitilərinin allatektomiyası L-alanin: 2-okso-
qlutarat aminotransferaza və L-aspartat: 2-oksoqlutarat amino-
transferaza fəallığının azalmasına səbəb olmuşdur; allatekto-
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miya olunmuş həşəratların YHA ilə işlənilməsi həmin ferment-
lərin fəallığını bərpa etmişdir (Pratt et al., 1980; Mandal et al., 
1982).  

Philosamia cynthia ricini –nin 4-cü yaşın sonunda sürfə-
lərin altozidlə işlənilməsi, tirozinaminotransferaza fəallığının 
artmasına səbəb olmuşdur. Böyük un xırıldaq böcəyi puplarının 
farnezil t-nun metil efiri ilə işlənilməsi aspartataminotransfera-
zanın fəallığına stimuləedici təsir göstərmişdir. 

 Hyalophora cecropia ipəkqurdu erkəklərinin əlavə və-
zilərində (c.a.) aşkar edilmiş S-adenozilmetionin: YH-turşu me-
tiltransferaza, YH-turşunun əmələ gəlməsi və yuvenil hormo-
nunun toplanmasına səbəb olur (Weirich, Culver, 1979). Metil-
transferazanın fəallığı Antheraea pernyi və Manduca sexta –nın 
əlavə cinsi vəzilərində aşkar olunmamışdır, çünki bu növlərdə 
YH-ın toplanması qeydə alınmamışdır. Deməli, bu ferment 
YH-ın cinsi vəzilərdə toplanmasını təmin edən mexanizmin əs-
as komponentlərindən biridir. 

Sintezi de novo şəraitdə YH tərəfindən tənzimlənən fer-
mentlərdən biri də timidinkinazadır. Belə ki, Leucophaea ma-
derae –nın terminal follikulalarının yetişmə prosesində bu fer-
mentin fəallıq dinamikası DNT-nin sintezi ilə korrelyasiya təş-
kil edir. Başı təcrid olunmuş fərdlərdə timidinkinazanın fəallığı 
olmadığı halda, YH-I, YH-III ilə 25-50 mkq inyeksiyasından 
sonra bu fermentin fəallığı bərpa olunmuş, ekdisteron isə (2-4 
mkq) heç bir təsir göstərməmişdir (Filippoviç, Kutuzova, 1985; 
Sömina, 2000). 

YH- və YHA-həssas fermentlərin çoxusu hidrolitik fer-
mentləridir. Bunlar ilk növbədə, həzm sisteminin fermentlə-
ridir. Metoprenin Dysdercus cingulatus bitki taxtabitisi və Hyb-
leae puera tırtıllarının həzm fermentlərinə təsiri, orta bağırsaq-
da amilolitik fermentlərin fəallığını gücləndirmişdir (Muraleed-
haran, Prabhu, 1981). Bu təcrübələr zamanı məlum olmuşdur 
ki, allatektomiya orta bağırsaqda invertaza və proteaza fəallığı-
na təsir etmir. 
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Müəyyən olmuşdur ki, YH və onun analoqları ekdistero-
idlər kimi, qələvi və turş fosfatazanın fəallığını stimulə edir. 
Tütün haf kəpənəyi (Manduca sexta) sürfələrinin nüvə, mikro-
somal və mitoxondrial fraksiyalarında YH-I təsiri altında 
nukleaza fəallığının dəyişilməsi qeydə alınmışdır. Bu zaman 
YH-həssaslığına daha çox nüvə və mitoxondrial fraksiyaların 
RNK-aza və DNK-aza fermentləri malik olmuşlar. Məlum olm-
uşdur ki, YH-I mitoxondrilərin nukleazalarına aktivləşdirici, 
nüvə RNK-aza və DNK-azasına isə ingibirləşdirici təsir göstə-
rir (Ferkovich, 1976). Galleria mellonella sürfələrində ZR-512 
ilə təsir, bir müddətdən sonra (132 saat) DNT və RNT (20 və 
144 saat) miqdarının artmasına səbəb olmuşdur. 

 Belə hesab edirlər ki, Bombyx mori sürfələrinin YH və 
YHA ilə işlənilməsindən sonra ipəkayıran vəzilərdə RNT-nin 
sintezinin sürətlənməsi, birbaşa ipəyin ifrazı və RNT-nin par-
çalanma prosesinin zəifləməsi ilə bağlıdır, yəni müvafiq nuk-
leazanın fəallığının azalması baş verir. Metoprenin (ZR-515) 
təsirindən sonra tut ipəkqurdu 5-ci yaş sürfələrinin orta bağırsa-
ğı və ipəkayıran vəzilərində treqalazanın fəallığı yüksəlir. Bun-
dan başqa, tırtıllara metopren (1 və 10 mkq/ fərd) ilə müdaxilə, 
ipəkayıran vəzilərdə treqalozanın toplanması prosesini tormoz-
lamışdır (Shimada, Kamada, 1980).  

Dystercus cingulatus bitki taxtabitisində YHA təsiri ilə 
β-qlükozidaza fəallığının artması arasında əlaqə, sürfələrin ba-
ğırsağı və yetkin fazada sübut olunduğu halda, hemolimfa və 
piy cismində bu qarşılıqlı əlaqə müəyyənləşməmişdir. Bombyx 
mori sürfələrinin piy cismində ZR-515 arqinaza fəallığının art-
masına səbəb olmuşdur. 

XX əsrin 60-cı illərində YH və YHA-nın hüceyrə 
membranasının keçiriciliyinə təsiri intensiv şəkildə tədqiq 
olunmağa başlamışdır. Bu zaman əsas diqqət, “natrium nasosu” 
adlanan və Na+, K+ -un hüceyrələrdə qatılığını tənzimləyən fer-
ment, Mg2+-asılı ATF-azanın tədqiqinə həsr olunmuşdur. Belə 
ki, YH və YHA-nın Locusta migratoria çəyirtkəsinə təsiri, 
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natrium nasosunu stimulə edirdi və ATF-aza fəallığını aşağı 
salırdı. Bu zaman müvafiq olaraq, ATF-in fosforlaşdırıcı fəallı-
ğı da artırdı. Ədəbiyyatda YH və YHA-nın ATF-aza kompleksi 
fermentlərinə təsiri haqqında məlumat çoxdur. Belə ki, Na+, K+ 
və ATF-aza fəallığının 4 dəfə artmasını, Rhodnius prolixus tria-
tomid taxtabitisinin yumurtalıqlarının YH (10-4 mkq/l) ilə in-
kubasiya olunması zamanı qeydə alınmışdır. Məlum olmuşdur 
ki, hormon vitellogenez prosesində follikulyar epiteli hüceyrə-
lərinin arasında böyük məsamələrin əmələ gəlməsinə səbəb ol-
ur. Hormonal təsir həmin hüceyrələrin ölçülərinin də normal öl-
çülərə nisbətən 2 dəfə kiçilməsinə gətirib çıxarır. 

Drosophila melanogaster-də YH-ın fizioloji dozaları 
imaginal disklərin differensiasiya prosesini ingibirləşdirir və 
Na+, K+ və ATF-aza fəallığını 2 dəfə artırır (Filippoviç, Kutuzo-
va,1985). Liazalardan 2 ferment sinfi – ornitindekarboksilaza 
və epoksihidrataza həşərat orqanizmində YH-ın fəaliyyəti ilə 
əlaqədardır. 

Beləliklə,YH və YHA-həssas fermentlərin müdaxiləyə 
qarşı cavab reaksiyası ya miqdari, ya da fəallıq dəyişkənliyi 
formasında ifadə olunur. Qeyd etmək lazımdır ki, hazırkı dövrə 
qədər YH-ın fermentativ fəallığa təsir mexanizmi dəqiqliklə 
öyrənilməmişdir. Mövcud nəticələrdən görünür ki, həmin təsir 
əsasən litik fermentlərin fəallığının dəyişilməsinə səbəb olur. 
Belə bir fikir vardır ki, yuvenilizasiya, tsiklik nukleotidlərin 
vasitəsilə həyata keçir və ikinci xarakter daşıyır. 

Əlbəttə, nəticələr sübut edir ki, yuvenilizasiya məməli-
lərdə olduğu kumi, həşəratlarda da çoxsaylı ferment formaları-
nın selektiv (seçici) hormonal induksiya və sintezi prosesinin 
repressiyası şəklində həyata keçir. 

Eksperimental yolla sübut olunmuşdur ki, YHA-ın 
təsirindən bir saat keçdikdən sonra fəal inkişaf halında olan fə-
rdlərdə (Noctuidae, Pieridae, Aphididae) suksinatdehidrogena-
za (SDG) fəallığı dəyişir (Kuliyeva, 1999). Belə ki, müxtəlif 
təbiətli YHA-nın vasitəsilə, endogen YH-ın titrinin süni surətdə 
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dəyişilməsi, bu növlərdə SDG-nin fəallığının ingibirləşməsinə 
səbəb olmuşdur (cədvəl 36, a-f). 

                                                                    C ə d v ə l   36 
Noctuidae, Pieridae, Aphididae zərərvericilərində suksinatdehid-
rogenaza fermentinin fəallığına (nmol/dəq/mq zülala) yuvenoid-
lərin ekzohormonal təsiri (p<0,01-<0,001) 

 
 
Variantlar 

 
 
Təsir 
fazası 

 
           H e m o l i m f a 

 
    H o m o g e n i z a t 

 
  1 s 

 
24 s 

 
48s 

 
1s 

 
24s 

 
48s 

Heliothis 
armigera 
Altozar  
0,01% 
 
Yoxlama 
 
0,01% 
 
Yoxlama 
 
0,001% 
 
Yoxlama 
 
0,001% 
 
Yoxlama 
 
 

 
 
Tırtıl: 
III 
 
III 
 
IV-V 
 
IV-V 
 
III 
 
III 
 
IV-V 
 
IV-V 
 
 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 
 
- 
 
- 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 
 
- 
 
- 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 
 
- 
 
- 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
0,10+ 
0,01 
0,12+ 
0,001 
0,12+ 
0,004 
0,07+ 
0,005 
0,09+ 
0,001 
0,11+ 
0,01 
0,05+ 
0,002 
0,07+ 
0,001 
 

 
 
 
0,07+ 
0,001 
0,10+ 
0,01 
0,09+ 
0,004 
0,06+ 
0,001 
0,07+ 
0,001 
0,10+ 
0,002 
0,11+ 
0,001 
0,06+ 
0,005 
 

 
 
 
0,05+ 
0,001 
0,08+ 
0,003 
0,04+ 
0,001 
0,06+ 
0,005 
0,06+ 
0,001 
0,08+ 
0,003 
0,18+ 
0,003 
0,07+ 
0,001 
 

Agrotis 
segetum 
Altozar 
0,01% 
 
Yoxlama 
 
0,01% 
 
Yoxlama 
 
0,001% 
 
 

 
 
Tırtıl: 
III 
 
III 
 
IV-V 
 
IV-V 
 
III 
 
 

 
 
 
0,09+ 
0,01 
0,15+ 
0,03 
0,18+ 
0,002 
0,55+ 
0,01 
0,07+ 
0,001 
 

 
 
 
0,19+ 
0,01 
0,28+ 
0,07 
0,19+ 
0,001 
0,63+ 
0,04 
0,11+ 
0,01 
 

 
 
 
0,25+ 
0,02 
0,35+ 
0,01 
0,19+ 
0,001 
0,75+ 
0,03 
0,18+ 
0,01 
 

 
 
 
0,50+ 
0,01 
0,78+ 
0,003 
1,59+ 
0,01 
1,20+ 
0,05 
0,35+ 
0,07 
 

 
 
 
0,89+ 
0,01 
1,15+ 
0,003 
1,00+ 
0,005 
1,23+ 
0,01 
0,95+ 
0,009 
 

 
 
 
1,25+ 
0,05 
1,50+ 
0,07 
0,88+ 
0,009 
1,27+ 
0,01 
1,15+ 
0,03 
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    (a) 
Yoxlama 
 
0,001% 

 
 
III 
 
IV-V 
 
IV-V 

 
 
0,13+ 
0,01 
0,10+ 
0,001 
0,20+ 
0,006 

 
 
0,30+ 
0,007 
0,17+ 
0,004 
0,25+ 
0,01 

 
 
0,33+ 
0,004 
0,25+ 
0,03 
0,27+ 
0,01 

 
 
0,88+ 
0,003 
0,24+ 
0,01 
1,25+ 
0,006 
 

 
 
1,17+ 
0,005 
1,00+ 
0,001 
1,25+ 
0,07 

 
 
2,00+ 
0,14 
5,00+ 
0,21 
1,28+ 
0,07 

Pieris 
brassicae 
Altozar 
0,001% 
 
Aseton 
 
Yoxlama 

 
Tırtıl: 
 
V 
 
V 
 
V 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
0,06+ 
0,003 
0,73+ 
0,02 
0,78+ 
0,01 

 
 
 
0,05+ 
0,001 
0,75+ 
0,01 
1,19+ 
0,03 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
0,28+ 
0,01 
2,75+ 
0,05 
2,89+ 
0,01 

 
 
 
0,30+ 
0,007 
2,91+ 
0,03 
3,45+ 
0,01 

Heliothis 
armigera 
ZR-515 
0,01% 
 
Yoxlama 

 
Tırtıl: 
 
IV-V 
 
IV-V 

 
 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 

 
 
 
0,42+ 
0,001 
2,35+ 
0,17 

 
 
 
0,18+ 
0,01 
2,00+ 
0,01 

 
 
 
0,37+ 
0,05 
2,19+ 
0,17 

Agrotis 
segetum 
ZR-515 
0,01% 
 
Yoxlama 
 
 

 
Tırtıl: 
 
 
V-VI 
 
V-VI 

 
 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 

 
 
 
0,02+ 
0,003 
1,39+ 
0,01 

 
 
 
-0,03+ 
0,001 
1,42+ 
0,05 

 
 
 
0,05+ 
0,001 
1,35+ 
0,02 

Barathra 
brassicae 
ZR-515 
0,01% 
 
Yoxlama 
 
 

 
Tırtıl: 
 
V-VI 
 
V-VI 

 
 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 

 
 
 
1,58+ 
0,14 
4,45+ 
0,05 

 
 
 
1,34+ 
0,003 
4,37+ 
0,15 

 
 
 
1,53+ 
0,11 
4,83+ 
0,27 

Phytometra 
Gamma 
ZR-515 
0,01% 

 
Tırtıl: 
 
IV-V 

 
 
 
- 

 
 
 
- 

 
 
 
- 

 
 
 
0,35+ 

 
 
 
0,21+ 

 
 
 
0,26+ 
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    (b) 
Yoxlama 
 

 
 
IV-V 

 
 
- 

 
 
- 

 
 
- 

0,004 
 
4,99+ 
0,21 

0,007 
 
4,68+ 
0,05 

0,001 
 
4,75+ 
0,27 

Pieris 
brassicae 
ZR-515 
0,01% 
 
Yoxlama 
 
 

 
Tırtıl: 
 
V 
 
V 

 
 
 
0,02+ 
0,001 
1,15+ 
0,01 

 
 
 
0,06+ 
0,001 
0,78+ 
0,01 

 
 
 
1,00+ 
0,001 
1,59+ 
0,01 

 
 
 
0,21+ 
0,001 
3,05+ 
0,05 

 
 
 
0,13+ 
0,004 
2,89+ 
0,01 

 
 
 
0,32+ 
0,006 
3,25+ 
0,04 

Pieris 
rapae 
ZR-515 
0,01% 
 
Yoxlama 
 
 

 
Tırtıl: 
 
V 
 
V 

 
 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 

 
 
 
0,58+ 
0,01 
2,00+ 
0,03 

 
 
 
0,63+ 
0,001 
1,57+ 
0,003 

 
 
 
1,00+ 
0,03 
1,85+ 
0,14 
 

Aphis 
gossypii 
ZR-515 
0,01% 
 
Yoxlama 
 
0,01% 
 
Yoxlama 
 
 

 
 
Sürfə: 
III-IV 
 
III-IV 
Yetkin 
qanadsız 
forma 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
0,16+ 
0,002 
0,96+ 
0,05 
0,20+ 
0,001 
1,01+ 
0,01 

 
 
 
0,09+ 
0,005 
0,85+ 
0,01 
0,17+ 
0,01 
0,95+ 
0,05 

 
 
 
0,05+ 
0,006 
0,77+ 
0,02 
0,15+ 
0,01 
0,90+ 
0,01 

Heliothis 
armigera 
ZR-619 
0,01% 
 
Aseton 
 
Yoxlama 
 
Agrotis 
segetum 
ZR-619 
0,01% 
 

 
Tırtıl: 
 
IV-V 
 
IV-V 
 
IV-V 
 
Tırtıl: 
 
 
V-VI 
 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 
 
 
 
 
- 
 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 
 
 
 
 
- 
 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 
 
 
 
 
- 
 

 
 
 
1,00+ 
0,03 
0,73+ 
0,01 
2,35+ 
0,17 
 
 
 
0,05+ 
0,01 

 
 
 
0,57+ 
0,005 
0,47+ 
0,003 
2,00+ 
0,01 
 
 
 
0,08+ 
0,002 

 
 
 
0,71+ 
0,01 
0,95+ 
0,002 
2,19+ 
0,17 
 
 
 
0,10+ 
0,02 
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        (c) 
 
Aseton 
 
Yoxlama 
 

 
 
V-VI 
 
V-VI 

 
 
- 
 
- 

 
 
- 
 
- 

 
 
- 
 
- 

 
 
0,19+ 
0,001 
1,39+ 
0,01 

 
 
0,14+ 
0,001 
1,42+ 
0,05 
 

 
 
0,17+ 
0,04 
1,35+ 
0,02 

Barathra 
brassicae 
ZR-619 
0,01% 
 
Aseton 
 
Yoxlama 
 

 
Tırtıl: 
 
V-VI 
 
V-VI 
 
V-VI 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
0,48+ 
0,008 
2,00+ 
0,11 
4,45+ 
0,05 

 
 
 
0,39+ 
0,01 
0,97+ 
0,02 
4,37+ 
0,15 

 
 
 
0,44+ 
0,02 
1,38+ 
0,07 
4,83+ 
0,05 

Phytometra 
gamma 
ZR-619 
0,01% 
 
Aseton 
 
Yoxlama 
 
 

 
Tırtıl: 
 
IV-V 
 
IV-V 
 
IV-V 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
0,85+ 
0,01 
1,69+ 
0,08 
4,99+ 
0,21 

 
 
 
0,43+ 
0,005 
0,76+ 
0,009 
4,68+ 
0,05 

 
 
 
0,57+ 
0,008 
1,00+ 
0,01 
4,75+ 
0,27 

Pieris 
rapae 
ZR-619 
0,01% 
 
Aseton 
 
Yoxlama 
 
 

 
Tırtıl: 
 
V 
 
V 
 
V 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
0,71+ 
0,003 
0,93+ 
0,01 
2,00+ 
0,03 

 
 
 
0,39+ 
0,007 
1,62+ 
0,02 
1,57+ 
0,003 

 
 
 
0,13+ 
0,01 
0,11+ 
0,01 
1,85+ 
0,14 

Aphis 
craccivora 
ZR-777 
0,3% 
 
0,1% 
 
 
 

 
Sürfə: 
 
III-IV 
 
III-IV 

 
 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 

 
 
 
2,00+ 
0,01 
1,57+ 
0,001 

 
 
 
1,27+ 
0,009 
1,43+ 
0,004 

 
 
 
0,27+ 
0,005 
0,26+ 
0,02 
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    (d) 
Yoxlama 
 
 
0,3% 
 
0,1% 
 
Yoxlama 
 

 
III-IV 
 
 
Yetkin 
qanadsız 
forma 
 
 
 
 

 
- 
 
 
- 
 
 
- 
 
- 
 

 
- 
 
 
- 
 
 
- 
 
- 
 

 
- 
 
 
- 
 
 
- 
 
- 
 

 
3,59+ 
0,14 
 
2,11+ 
0,12 
 
2,01+ 
0,01 
3,00+ 
0,19 

 
3,37+ 
0,15 
 
1,67+ 
0,004 
 
1,95+ 
0,005 
2,66+ 
0,01 
 

 
3,15+ 
0,03 
 
1,19+ 
0,01 
 
0,58+ 
0,001 
2,55+ 
0,11 
 

Aphis 
gossypii 
ZR-777 
0,3% 
 
0,1% 
 
Yoxlama 
 
 
0,3% 
 
0,1% 
 
Yoxlama 
 

 
Sürfə: 
 
III-IV 
 
III-IV 
 
III-IV 
 
Yetkin 
qanadsız 
forma 
 
 
 
 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 
 
 
- 
 
- 
 
- 
 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 
 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 
 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
0,96+ 
0,05 
0,05+ 
0,003 
2,00+ 
0,01 
 
1,01+ 
0,01 
0,17+ 
0,001 
2,57+ 
0,02 

 
 
 
0,85+ 
0,01 
0,02+ 
0,006 
1,75+ 
0,004 
 
0,95+ 
0,05 
0,14+ 
0,003 
2,13+ 
0,14 
 

 
 
 
0,77+ 
0,02 
0,01+ 
0,001 
1,48+ 
0,01 
 
0,90+ 
0,01 
0,10+ 
0,009 
2,00+ 
0,11 
 

Agrotis 
segetum 
Fenoksikarb 
0,001% 
 
0,0001% 
 
Aseton 
 
Yoxlama 
 
 
Barathra 
brassicae 
0,001% 
 

 
Tırtıl: 
 
IV 
 
IV 
 
IV 
 
IV 
 
 
V-VI 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 
 
- 
 
 
- 

 
 
 
0,05+ 
0,001 
0,07+ 
0,002 
0,08+ 
0,00 
1,01+ 
0,01 
 
0,73+ 
0,02 

 
 
 
0,46+ 
0,02 
0,48+ 
0,007 
0,23+ 
0,004 
0,96+ 
0,005 
 
0,81+ 
0,02 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 
 
- 
 
 
0,93+ 
0,01 

 
 
 
0,02+ 
0,003 
0,02+ 
0,002 
0,04+ 
0,001 
1,42+ 
0,05 
 
0,69+ 
0,02 
 
 

 
 
 
0,10+ 
0,01 
0,05+ 
0,001 
0,07+ 
0,004 
1.35+ 
0,02 
 
1,08+ 
0,05 
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       (e) 
 
0,0001% 
 
Aseton 
Yoxlama 

 
 
V-VI 
 
V-VI 
V-Vİ 

 
 
- 
 
- 

 
 
0,91+ 
0,01 
1,08+ 
2,06+ 
0,14 

 
 
0,99+ 
0,10 
1,16+ 
3,11+ 
0,18 

 
 
1,35+ 
0,07 
2,00+ 
4,45+ 
0,05 

 
 
0,89+ 
0,01 
0,97+ 
4,37+ 
0,15 

 
 
1,15+ 
0,02 
1,77+ 
5,16+ 
0,21 

Phytometra 
gamma 
Fenoksikarb 
0,001% 
 
0,0001% 
 
Aseton 
 
Yoxlama 
 

 
Tırtıl: 
 
IV 
 
IV 
 
IV 
 
IV 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
0,05+ 
0,003 
0,08+ 
0,005 
0,89+ 
0,01 
1,75+ 
0,11 

 
 
 
0,11+ 
0,005 
0,14+ 
0,007 
0,95+ 
0,05 
1,84+ 
0,10 

 
 
 
- 
 
0,23+ 
0,008 
1,25+ 
0,05 
4,99+ 
0,21 

 
 
 
0,15+ 
0,01 
0,13+ 
0,004 
1,69+ 
0,08 
4,68+ 
0,07 

 
 
 
0,18+ 
0,007 
0,27+ 
0,01 
1,56+ 
0,12 
4,73+ 
0,25 

Heliothis 
armigera 
Fenoksikarb 
0,0001% 
 
Aseton 
 
Yoxlama 

 
Tırtıl: 
 
IV-V 
 
IV-V 
 
IV-V 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
0,98+ 
0,01 
0,73+ 
0,02 
2,35+ 
0,17 

 
 
 
0,58+ 
0,009 
0,47+ 
0,008 
2,00+ 
0,01 

 
 
 
0,62+ 
0,003 
0,95+ 
0,002 
2,19+ 
0,09 

Pieris 
brassicae 
Fenoksikarb 
0,0001% 
 
Aseton 
 
Yoxlama 
 
 

 
Tırtıl: 
 
V 
 
V 
 
V 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 

 
 
 
0,04+ 
0,002 
0,73+ 
0,02 
0,78+ 
0,01 

 
 
 
0,10+ 
0,005 
0,77+ 
0,01 
0,91+ 
0,03 

 
 
 
- 
 
- 
 
- 
 
 

 
 
 
0,08+ 
0,002 
2,75+ 
0,05 
2,89+ 
0,01 

 
 
 
0,21+ 
0,01 
2,99+ 
0,11 
3,41+ 
0,18 

Pieris 
rapae 
Fenoksikarb 
0,0001% 
 
 
 
Aseton 

 
Tırtıl: 
 
V 
 
 
 
V 

 
 
 
- 
 
 
 
- 

 
 
 
- 
 
 
 
- 

 
 
 
- 
 
 
 
- 

 
 
 
0,83+ 
0,05 
 
 
0,93+ 

 
 
 
0,52+ 
0,009 
 
 
0,62+ 

 
 
 
0,65+ 
0,008 
 
 
1,11+ 
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      (f) 
Yoxlama 
 
 
 
-------------- 
Aphis 
craccivora 
Fenoksikarb 
0,001% 
 
0,0001% 
 
Yoxlama 
 
 
0,0001% 
 
Yoxlama 
 
 
Aphis 
gosypii 
Fenoksikarb 
0,001% 
0,0001% 
 
Yoxlama 
 
 
 
 
0,0001% 
 
Yoxlama 
 
 
 

 
V 
 
 
 
----------- 
 
 
Sürfə: 
III-IV 
 
III-IV 
 
III-IV 
 
 
Yetkin 
qanadsız 
forma 
 
 
 
Sürfə: 
 
III-IV 
III-IV 
 
III-IV 
 
 
 
 
Yetkin 
qanadsız 
forma 
 

 
- 
 
 
 
-------- 
 
 
100% 
 
 
- 
 
- 
 
 
- 
 
 
 
 
 
 
 
100% 
- 
 
- 
 
 
 
 
- 
 
- 

 
- 
 
 
 
-------- 
 
 
ölüm 
 
 
- 
 
- 
 
 
- 
 
 
 
 
 
 
 
lüm 
- 
 
- 
 
 
 
 
- 
 
- 

 
- 
 
 
 
-------- 
 
 
 
 
 
- 
 
- 
 
 
- 
 
 
 
 
 
 
 
- 
- 
 
- 
 
 
 
 
- 
 
- 

0,02 
 
2,00+ 
0,03 
 
-------- 
 
 
 
 
 
- 
 
- 
 
 
1,61+ 
0,01 
2,66+ 
0,01 
 
 
 
 
- 
0,03+ 
0,002 
0,96+ 
0,05 
 
 
 
0,04+ 
0,001 
1,01+ 
0,008 

0,01 
 
1,57+ 
0,003 
 
-------- 
 
 
 
 
1,07+ 
0,004 
3,37+ 
0,15 
 
 
0,93+ 
0,02 
2,55+ 
0,11 
 
 
 
 
- 
0,14+ 
0,01 
1,07+ 
0,03 
 
 
 
0,68+ 
0,01 
1,12+ 
0,09 
 

0,006 
 
1,85+ 
0,14 
 
-------- 
 
 
 
 
0,47+ 
0,01 
3,15+ 
0,03 
 
 
- 
 
- 
 
 
 
 
 
- 
0,09+ 
0,003 
1,00+ 
0,09 
 
 
 
0,51+ 
0,01 
1,05+ 
0,05 

 
Ekzohormonal təsirdən 48 saat keçdikdən sonra sovka-

larda altozarın 0,001%-li məhlulu variantında SDG-nin fəallığı-
nın bərpası +183,3; +257,1% (pambıq sovkası) və +24,5; 
+25,6% (payızlıq sovkası) müşahidə olunur (cədvəl 36). Bu ef-
fekti, metamorfozdan əvvəl həmin zərərvericilərin orqanizmin-
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də gedən fizioloji dəyişikliklər və YHA-nın böyük yaşlı tırtıl-
larında tez hidrolizi ilə izah etmək lazımdır. Məlum olmuşdur 
ki, tırtıl fazasında yaş dövründən asılı olaraq, altozar 4z yuve-
noidi suksinatdehidrogenaza fəallığının dinamikasında qeyri-
ordinar dəyişikliklər əmələ gətirir. Belə ki, 0,01%-li variantda 
pambıq sovkasında fərdlərin yaş dövründən asılı olmadan, 
SDG-nin dinamikası daima enən xətt üzrə dəyişir. Preparatın 
0,001%-li qatılığı böyük yaşlı tırtıllarda fermentin fəallığı 1-
dən 48 saata qədər fasiləsiz artır. Bu artım, dəqiqliklə yoxlama 
fərdlərinə nisbətən 3,6 dəfə artıq olur (p<0,001). 

Payızlıq sovkasında altozarın 0,01%-li məhlulu ilə 3-cü 
yaş tırtılların işlənilməsi, onların hemolimfa və homogenizatın-
da SDG-nin fəallığının müvafiq olaraq, 56,0-66,7% (1 saatdan 
sonra), 29,2-47,3% (24 saatdan sonra) və 20,0-40,0% (48 
saatdan sonra) ingibirləşməsinə səbəb olmuşdur. Həmin effekt 
4-cü və 5-ci yaş tırtıllarda -205,6%; +24,5% (1 saatdan sonra), -
231,6%; -23,0% (24 saatdan sonra) və -294,7%; -44,3% (48 
saatdan sonra) müvafiq gəlmişdir (cədvəl 36, a). Homogenizat-
dan fərqli olaraq, hemolimfada ekzohormonal təsirdən sonra 
fermentin kəskin surətdə inaktivləşməsi qeydə alınmışdır. 
Tırtılların yaşından asılı olmayaraq, suksinatdehidrogenazanın 
fəallığı, yoxlamaya nisbətən 1,8-5,2 dəfə az olur. 

Qeyd etmək lazımdır ki, suksinatdehidrogenazanın fəal-
ığının ən kəskin azalması kələm sovkasının tırtıl fazasında  baş 
verir. Analoji effekt , ZR-515 və ZR-619 yuvenoidləri vasitəsi-
lə yuvenilizasiya zamanı müşahidə olunmuşdur (cədvəl 36, a-
c). Yuvenilizasiyanın ən yüksək biokimyəvi effekti, payızlıq 
sovkasında qeydə alınmışdır. Belə ki, yoxlama variantına 
nisbətən SDG-nin fəallığı 69,5 (ZR-515) və 27,0-47,3 (ZR-619) 
dəfə aşağı olmuşdur. 

Eksperimental nəticələrə görə, Noctuidae, Pieridae fəsi-
lələrindən olan zərərvericilərin tırtıl fazasında, əsasən də kritik 
dövrlərdə ekzohormonal müdaxilə, cavab reaksiyasının 48 saa-
ta qədər davam etməsinə səbəb olur. Belə ki, sovkalarda ingibi-
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rləşmə -82,1-dən -98,6% (1-48 saat), ağ kəpənəklərdə -46,0-dan 
-98,3% (1-48 saat), mənənələrdə sürfə fazasında -80,2-dən -
93,5% (1-48 saat) təşkil etmişdir. ZR-619 yuvenoidi ilə ekzo-
hormonal müdaxilə zamanı inaktivasiya effekti yoxlamaya nis-
bətən aşağı olmuşdur: Noctuidae-də -57,4-dən -96,4% (1-48 sa-
at), Pieridae-də -64,5-dən -93,0% (1-48 saat) (cədvəl 36). 

Maraqlıdır ki, mənənələrlə mübarizədə ən effektiv hesab 
olunan ZR-777 yuvenoidinin müxtəlif qatılıqları fermentin in-
aktivləşməsini -26,7%-dən -91,7%-ə qədər (yonca mənənəsi) 
və -52,0%-dən -97,5% -ə (baxça mənənəsi) çatdırmışdır (cədvəl 
36, c, d). 

Eksperimental yolla sübut olunmuşdur ki, sınaqdan çıx-
arılmış zərərvericilər qrupunda ən effektiv YHA fenoksikarbdır 
(cədvəl 36, d-f). Fenoksikarb vasitəsilə zərərvericilərin kritik 
dövrlərində müdaxilə, aşağıdakı biokimyəvi effektin formalaş-
ması ilə nəticələnmişdir. 

Payızlıq sovkasında SDG-nin hemolimfada ingibirləş-
məsi -52,1%-dən -99,0%-ə qədər, hemolimfada -92,6%-dən -
98,6%-ə qədər, yəni yoxlama ilə müqayisədə fəallıq 4,2-12,6 
dəfə (asetona görə) və  19,3-35,5 dəfə (təsirsiz fərdlər) aşağı 
olmuşdur. 

Kələm sovkasında fenoksikarbın biokimyəvi effekti suk-
sinatdehidrogenaza fəallığının hemolimfada -64,6% və -74,0%, 
homogenizatda -79,1% və -84,2% ingibirləşməsi ilə bitmişdir. 
Bu effekt hər iki yoxlama – aseton və YHA ilə işlənilməmiş tə-
miz fərdlərlə olan variantlarında (1,9-32 dəfə)  fərqli olmuşdur 
(cədvəl 36, d, e). 

Pieridae fəsiləsinə aid olan zərərvericilərdə inaktivləşmə 
effekti YHA-nın qatılığından asılı olaraq, -89,1-lə -94,9% və -
97,2 ilə -93,8% (kələm kəpənəyi); -58,5% və -64,9% (turp kə-
pənəyi) bərabər olmuşdur. 

Aphididae nümayəndələrində müxtəlif yaşlı sürfələrin 
fenoksikarbla (0,0001%) işlənilməsi  fermentin xarakterik 
ingibirləşməsini yetkin fərdlərə nisbətən -68,2%, -85,1% (yon-
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ca mənənəsi) və -96,9%, -86,9%, -91,0% (baxça mənənəsi) 
çatdırmışdır (cədvəl 36, f). 

Beləliklə, eksperimental nəticələr göstərir ki, YHA-nın 
təbiətindən asılı olmayaraq, suksinatdehidrogenaza fəallığı 48 
saata qədər tədricən bərpa oluna bilir və bu proses, böyükyaşlı 
tırtıllarda daha sürətlə baş verir. Yuvenilizasiyadan sonra SDG-
nin fəallığının bərpaolunma sürəti preparatın qatılığı və tırtıl 
yaşı ilə düz mütənasiblik təşkil edir. Məlum olmuşdur ki, böy-
ük yaşlı tırtıllarda metamorfozla əlaqədar olaraq, yuvenoidlərin 
hidrolizi daha intensiv surətdə həyata keçir. 

Hər üç həşərat qrupunda turş fosfataza və onun çoxsaylı 
formalarının metabilik proseslərinin gedişində rolu böyükdür. 
Sınaqdan çıxarılmış müxtəlif təbiıtli YHA ilə müdaxilə, bu fer-
mentə induksiyaedici təsir tədqiq olunmuşdur (cədbəl 37). 

Məlum olmuşdur ki, hər 3 qrupun nümayəndələrinin kri-
tik yaş dövrlərində ekzohormonal müdaxilə, turş fosfatazanın 
xüsusi fəallığını yoxlama variantına nisbətən 1,3-6 dəfə aşağı 
salmışdır. Təsirdən 48 saat keçdikdən sonra həmin fermentin 
fəallığı bərpa olunmuşdur. Bu zaman payızlıq, qamma sovka-
ları və baxça mənənəsi (feniksikarb, ZR-777 variantlarında) 
müstəsna hal kimi qeydə alınmışdır. Belə ki, bu növlərdə ingi-
birləşmə davam etmiş və ferment fəallığı 1,2-1,5 dəfə azalmış-
dır (cədvəl 37). 

Müəyyən edilmişdir ki, mənənələrdə yuvenilizasiyanın 
nəticələri, YHA-nın struktur müxtəlifliyindən deyil, fərdlərin 
növ mənsubiyyətindən asılıdır. Belə ki, turş fosfatazanın xüsusi 
fəallıq dinamikası zərərvericinin növündən asili olaraq dəyiş-
mişdir. Baxşa mənənəsində bütün variantlarda fermentin fəal-
lığı +7,6-dan +41,0%-ə qədər artdığı halda, yonca mənənəsində 
bu göstərici yoxlama ilə eynilik təşkil etmişdir. Belə ki, kinop-
renin (ZR-777) 0,3- və 0,1%-li məhlulları variantlarında ingi-
birləşdirici effektin baş verməsinə baxmayaraq, fermentin xü-
susi fəallığı 1-48 saat ərzində tədricən qanunauyğun şəkildə ar-
tmışdır. 
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                                                                           C ə d v ə l  37 
Noctuidae, Pieridae və Aphididae nümayəndələrinə turş fosfata-
zanın xüsusi fəallığına (mkmol 103/dəq/mq zülala) YHA-nın təsiri 
(p<0,01)  

Təsir fazası və 
variantlar 

 
 

H e m o l i m f a 
 

H o m o g e n i z a t 
 

1s 24s 48s 1s 24s 48s 

Heliothis 
armigera 
Tırtıl: IV-V 
Yoxlama 
Aseton 
F 0,0001% 
F 0,001% 
ZR-515(0,01%) 
ZR-619(0,01%) 
 

 
x 10-3 

 
- 
- 
- 
- 
- 
- 
 

 
x 10-3 

 
11,4 
7,8 
4,5 
8,8 
2,7 
7,1 
 

 
x 10-3 

 
10,1 
9,5 
5,1 
9,0 
3,5 
8,2 
 

 
x 10-3 

 
- 
- 
- 
- 
- 
- 
 

 
x 10-3 

 
15,4 
12,4 
- 
- 
2,7 
8,4 
 

 
x 10-3 

 
19,0 
13,2 
- 
- 
11,5 
14,3 
 

Agrotis segetum 
Tırtıl: V 
Yoxlama 
Aseton 
F 0,0001% 
F 0,001% 
ZR-515(0,01%) 
ZR-619(0,001% 
 

X 10-3 

 
8,4 
8,2 
8,8 
9,8 
- 
- 
 

x 10-3 

 
7,2 
5,7 
6,9 
8,2 
- 
- 
 

x 10-3 

 
11,1 
10,8 
8,9 
9,7 
- 
- 
 

x 10-3 

 

- 
- 
- 
- 
- 
- 
 

x 10-3 

 
17,2 
10,5 
17,0 
15,0 
6,1 
5,0 
 

x 10-3 

 
18,1 
13,4 
12,9 
14,8 
14,2 
12,5 
 

Phytometra 
gamma 
Tırtıl: IV 
Yoxlama 
Aseton 
F 0,0001% 
ZR-515(0,01%) 
ZR-619(0,01%) 
 

x 10-3 

 
 
- 
- 
- 
- 
- 

x 10-3 

 
 
- 
- 
- 
- 
- 

x 10-3 

 
 
- 
- 
- 
- 
- 

x 10-3 

 
 
- 
- 
- 
- 
- 

x 10-3 

 
 
19,3 
15,6 
3,2 
6,5 
3,5 

x 10-3 

 
 
15,5 
14,8 
2,7 
11,5 
12,3 

Barathra 
brassicae 
Tırtıl: V-VI 
Yoxlama 
Aseton 
ZR-515(0,01%) 
ZR-619 0,01% 
 

x 10-3 

 
 
- 
- 
- 
- 
 

x 10-3 

 
 
- 
- 
- 
- 
 

x 10-3 

 
 
- 
- 
- 
- 
 

x 10-3 

 
 
- 
- 
- 
- 
 

x 10-3 

 
 
40,5 
27,2 
13,5 
16,2 
 

x 10-3 

 
 
45,9 
47,3 
15,7 
18,2 
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a) 
Pieris brassicae 
Tırtıl: V 
Yoxlama 
Aseton 
F 0,0001% 
ZR-515 (0,01%) 
ZR-619(0,01%) 
Altozar(0,01%) 
 
 
 
Aphis gossypii 
Sürfə: III-IV 
Yoxlama 
ZR-515(0,01%) 
ZR-619(0,01%) 
F 0,0001% 
 
Aphis 
craccivora 
Sürfə: III-IV 
Yoxlama 
ZR-777(0,3%) 
ZR-777(0,1%) 
Yetkin qanad- 
sız formalar: 
Yoxlama 
ZR-777(0,3%) 
ZR-777(0,1%) 
 
 

 
x 10-3 

 
- 
- 
- 
- 
- 
- 
 
 
 
x 10-3 

 
- 
- 
- 
- 
 
 
 
 
- 
- 
- 
 
 
- 
- 
- 

 
x 10-3 

 
4,7 
4,4 
3,1 
5,7 
4,0 
2,5 
 
 
 
x 10-3 

 
- 
- 
- 
- 
 
 
 
 
- 
- 
- 
 
 
- 
- 
- 

 
x 10-3 

 
5,0 
4,9 
3,5 
6,4 
5,5 
3,2 
 
 
 
x 10-3 

 
- 
- 
- 
- 
 
 
 
 
- 
- 
- 
 
 
- 
- 
- 

 
x 10-3 

 
- 
- 
- 
- 
- 
- 
 
 
 
x 10-3 

 
- 
- 
- 
- 
 
 
 
 
12,2 
1,5 
1,8 
 
 
11,8 
11,4 
17,0 

 
x 10-3 

 
5,7 
5,2 
7,5 
8,8 
5,3 
6,5 
 
 
 
x 10-3 

 
3,9 
4,7 
5,5 
4,2 
 
 
 
 
21,2 
3,8 
5,9 
 
 
18,0 
13,3 
17,8 

 
x 10-3 

 
7,1 
6,6 
8,7 
9,5 
6,8 
7,7 
 
 
 
x 10-3 

 
5,9 
5,5 
3,7 
3,0 
 
 
 
 
22,5 
4,0 
6,2 
 
 
20,0 
15,1 
18,5 
 

 
 
Turş fosfataza fəallığının hormonal induksiyası və ya in-

gibirləşməsi qanunauyğunluqları araşdırılarkən müəyyən edil-
mişdir ki, kələm sovkasında fermentin fəallığı ən yüksək 
ingibirləşdirici təsir variantında, ZR-515 (0,01%) -50,5% həm 
ümumi, həm də ayrı-ayrı formalar (Rf 0,31; 0,45; 0,64) səviy-
yəsində baş verir. Maraqlıdır ki, ən yüksək inaktivasiya Rf 0,22 
forma üçün (-49,5%) ZR-619 variantında qeydə alınır. Bu 
zaman ZR-515-də +6,25% induksiya qeydə alınır. Görünür, 
turş fosfatazanın bu forması funksional xüsusiyyətləri ilə əlaqə-
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dar olaraq, ekzogen hormonal müdaxiləyə qarşı daha yüksək 
həssaslıq dərəcəsinə malikdir (cədvəl 38, a-i). 

              C ə d v ə l  38 
Noctuidae, Pieriae, Aphididae zərərvericilərində fermentlərin mo-
lekulyar formalarının fəallığına (şərti vahid) yuvenoidlərin ekzo-
hormonal təsiri (24 saatdan sonra) ***- ümumi fəallıq 

 
 
Ferment 
və 
şifri 
 

 
H e m o l i m f a 

 
H o m o g e n i z a t 

 
Rf 

 
Yoxla- 
ma- 
aseton 

 
Təcr-
rübə 

Fəal. 
və ya 
ingib. 

 
RF 

 
Yoxla- 
ma – 
aseton  

 
Təc- 
rübə 

Fəal. 
və ya 
ingib. 
 

                   Heliothis armigera (IV-V yaşlı tırtıllar) – Altozar (0,01%) 
 
Esteraza 
kompleksi 
3.1.1. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

0,02 
 
0,08 
 
0,33 
0,42 
 
0,50 
 
0,63 
 
*** 
 
 

1,61+ 
0,11 
12,6+ 
0,40 
- 
8,85+ 
0,45 
19,5+ 
0,35 
10,9+ 
0,33 
53,4+ 
0,41 
 

1,16+ 
0,10 
6,00+ 
0,55 
- 
9,85+ 
0,20 
18,7+ 
0,13 
10,2+ 
0,25 
45,9+ 
0,58 
 

- 28,0 
 
-52,4 
 
- 
+ 11,3 
 
- 4,1 
 
- 6,4 
 
- 14,2 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

               Heliothis armigera (2-3-günlük puplar) ) – Altozar  (0,01%) 
 
Esteraza 
kompleksi 
3.1.1. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
     

0,10 
 
0,20 
 
0,33 
 
0,43 
 
0,75 
 
0,85 
 
*** 
 

5,10+ 
0,25 
5,25+ 
0,15 
6,05+ 
0,31 
7,01+ 
0,20 
6,85+ 
0,10 
15,3+ 
0,55 
45,5+ 
0,25 

4,50+ 
0,15 
5,00+ 
0,25 
5,10+ 
0,30 
15,2+ 
0,40 
6,55+ 
0,33 
17,1+ 
0,13 
73,6+ 
0,85 

- 11,8 
 
- 4,8 
 
- 15,7 
 
+116,8 
 
- 4,4 
 
+ 11,8 
 
+61,6 
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                                                                                                              cədvəl 38 a 
                      Agrotis segetum  (IV-V yaşlı tırtıllar) – Altozar (0,01%) 
 
Esteraza 
kompleksi 
3.1.1. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

0,05 
 
0,15 
 
0,35 
0,45 
 
0,50 
 
0,60 
 
*** 
 
 

7,18+ 
0,13 
10,3+ 
0,40 
- 
9,85+ 
0,25 
10,3+ 
0,90 
18,5+ 
0,47 
55,9+ 
0,35 
 

6,40+ 
0,20 
9,85+ 
0,55 
- 
15,1+ 
0,22 
11,5+ 
0,31 
20,3+ 
0,24 
63,1+ 
0,85 
 

- 10,9 
 
-4,4 
 
- 
+ 53,2 
 
+ 11,7 
 
+ 9,7 
 
+ 12,7 
 
 

0,07 
 
0,13 
 
0,25 
0,45 
 
0,58 
 
0,76 
 
0,91 
 
0,95 
 
*** 

- 
 
11,8+ 
0,39 
- 
- 
 
1,63+ 
0,07 
1,49+ 
0,10 
2,53+ 
0,19 
2,60+ 
0,10 
20,1+ 
1,19 
 

- 
 
5,65+ 
0,13 
3,12+ 
0,11 
 
3,59+ 
0,05 
4,09+ 
0,39 
4,83+ 
0,21 
6,81+ 
0,32 
28,1+ 
1,55 
 

- 
 
- 52,1 
 
+100,0 
 
 
+120,2 
 
+174,5 
 
+ 90,9 
 
+161,9 
 
+ 40,1 

 
                   Agrotis segetum  (2-3-günlük puplar) – Altozar  (0,01%) 
 
 
Esteraza 
kompleksi 
3.1.1. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
    
 
 
 
 
 

 
0,10 
 
0,20 
 
0,33 
 
0,43 
 
0,50 
 
0,75 
 
0,87 
 
*** 
 

 
7,09+ 
0,28 
5,48+ 
0,50 
7,82+ 
0,42 
- 
 
23,1+ 
0,15 
6,30+ 
0,10 
15,0+ 
1,00 
 
64,7+ 
0,74 

 
4,29+ 
0,26 
3,35+ 
0,31 
5,90+ 
0,21 
7,00+ 
0,04 
21,4+ 
0,65 
6,74+ 
0,29 
17,1+ 
0,15 
 
65,8+ 
1,20 

 
- 39,5 
 
- 38,9 
 
- 24,6 
 
+100,0 
 
- 7,4 
 
+ 6,9 
 
+ 14,0 
 
 
+ 1,6 
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                                                                                                cədvəl 38 b 
                                          
                      Barathra brassicae  ( V yaşlı tırtıllar)  – Altozar ( 0,01%) 
 
Esteraza 
kompleksi 
3.1.1. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

0,07 
 
0,25 
 
0,46 
 
0,48 
 
0,72 
 
*** 
 
 

2,63+ 
0,03 
1,36+ 
0,05 
2,10+ 
0,19 
2,14+ 
0,17 
- 
 
8,30+ 
0,33 
 

3,24+ 
0,06 
5,23+ 
0,17 
2,23+ 
0,13 
1,19+ 
0,05 
- 
 
12,0+ 
0,56 
 

- 23,2 
 
+284,6 
 
+ 6,2 
 
- 44,4 
 
- 
 
+ 44,5 
 
 

    

 
                   Barathra brassicae (V-VI yaşlı tırtıllar) – ZR-619 (0,01%) 
 
 
Esteraza 
kompleksi 
3.1.1. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
    
 
 
 
 
 

 
0,05 
 
0,09 
 
0,20 
 
0,24 
 
0,31 
 
0,47 
 
0,55 
 
0,62 
 
0,67 
 
*** 
 

 
3,01+ 
0,10 
5,20+ 
0,05 
2,30+ 
0,11 
2,50+ 
0,15 
- 
 
10,9+ 
0,49 
5,79+ 
0,33 
7,48+ 
0,13 
3,69+ 
0,24 
40,9+ 
0,72 
 

 
2,40+ 
0,18 
3,36+ 
0,30 
3,22+ 
0,17 
3,90+ 
0,22 
4,80+ 
0,10 
5,72+ 
0,49 
6,00+ 
0,15 
2,28+ 
0,18 
2,80+ 
0,11 
34,5+ 
0,55 

 
- 20,3 
 
- 35,4 
 
+ 40,0 
 
+56,0 
 
+100,0 
 
- 47,5 
 
+ 3,6 
 
-69,5 
 
- 24,1 
 
-15,7 
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                                                                                           cədvəl 38 c 
                      Barathra brassicae  ( V yaşlı tırtıllar)  – ZR-619  (0,01%) 

 
Turş 
fosfataza 
3.1.3.2. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
0,18 
 
0,22 
 
0,31 
 
0,36 
 
0,45 
 
*** 
 
 

 
6,22+ 
0,24 
8,78+ 
0,17 
7,11+ 
0,21 
- 
 
- 
 
22,2+ 
0,35 
 

 
8,59+ 
0,27 
4,43+ 
0,15 
3,20+ 
0,11 
5,07+ 
0,14 
- 
 
21,5+ 
0,31 
 

 
+38,1 
 
- 49,5 
 
- 55,0 
 
+100,0 
 
- 
 
- 3,2 
 
 

    

 
                      Phytometra gamma ( IV yaşlı tırtıllar) – ZR-619 (0,01%) 
 
Esteraza 
kompleksi 
3.1.1. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Turş 
fosfataza 
3.1.3.2. 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
0,15 
 
0,22 
 
0,31 
 
0,36 
 
0,45 
 
*** 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
6,02+ 
0,25 
7,98+ 
0,07 
6,01+ 
021 
- 
 
4,13+ 
0,19 
24,5+ 
1,54 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
8,79+ 
0,31 
5,14+ 
0,24 
1,13+ 
0,02 
3,06+ 
0,07 
2,12+ 
0,01 
21,0+ 
0,89 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
+ 46,0 
 
- 35,6 
 
- 81,2 
 
+100,0 
 
- 48,7 
 
- 14,3 

0,07 
 
0,13 
 
0,25 
 
0,44 
 
0,78 
 
*** 

0,29+ 
0,01 
6,45+ 
0,23 
- 
 
7,02+ 
0,19 
2,15+ 
0,09 
16,0+ 
1,09 

1,31+ 
0,05 
2,54+ 
0,14 
2,03+ 
0,10 
3,95+ 
0,18 
1,63+ 
0,12 
11,5+ 
1,31 

+352,0 
 
-60,6 
 
+100,0 
 
- 43,7 
 
- 24,2 
 
- 28,1 
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                                                                                   cədvəl  38 d     
                                       
                   Barathra brassicae (V-VI yaşlı tırtıllar) – ZR-515 (0,01%) 
 
Esteraza 
kompleksi 
3.1.1. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

0,02 
 
0,05 
 
0,09 
 
0,12 
 
0,20 
 
0,24 
 
0,31 
 
0,47 
 
0,55 
 
0,62 
 
*** 
 
 

2,55+ 
0,01 
2,88+ 
0,13 
4,01+ 
0,22 
3,00+ 
0,17 
2,20+ 
0,11 
1,18+ 
0,19 
- 
 
8,52+ 
0,31 
4,78+ 
0,16 
6,59+ 
0,09 
37,0+ 
0,39 

1,18+ 
0,04 
2,30+ 
0,09 
3,31+ 
0,15 
4,02+ 
0,07 
4,19+ 
0,23 
3,12+ 
0,05 
4,00+ 
0,12 
6,09+ 
0,07 
1,18+ 
0,01 
4,23+ 
0,14 
33,9+ 
1,51 

- 53,7 
 
+ 99,2 
 
- 17,5 
 
+ 34,0 
 
+ 90,5 
 
+164,4 
 
+100,0 
 
- 28,5 
 
-75,3 
 
- 35,8 
 
- 8,3 

    

 
                   Barathra brassicae (V-VI yaşlı tırtıllar) – ZR- 515 (0,01%) 
 
 
Turş 
fosfataza 
3.1.3.2 
 
 
 
 
 
 
 
 
    
 

 
0,22 
 
0,31 
 
0,36 
 
0,45 
 
0,64 
 
*** 
 
 

 
9,6+ 
0,31 
8,39+ 
0,28 
- 
 
8,36+ 
0,14 
7,78+ 
0,11 
42,1+ 
0,79 
 

 
10,2+ 
0,17 
3,09+ 
0,05 
7,86+ 
0,44 
4,22+ 
0,14 
3,20+ 
0,21 
20,9+ 
0,31 

 
+ 6,25 
 
- 63,2 
 
+100,0 
 
- 49,5 
 
- 58,9 
 
- 50,5 
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                                                                                                       cədvəl 38 e 
         
                   Phytometra gamma (  IV yaşlı tırtıllar) – ZR-515 (0,01%) 
 
Esteraza 
kompleksi 
3.1.1. 
 
 
 
 
 
 
 
 
Turş 
fosfataza 
3.1.3.2 
 
 

    0,07 
 
0,13 
 
0,38 
0,44 
 
0,78 
 
*** 
 
0,15 
 
0,22 
 
0,31 
 
0,45 
 
0,64 
 
*** 

izlər 
 
6,45+ 
0,20 
- 
8,61+ 
0,44 
0,95+ 
0,05 
16,4+ 
0,57 
5,32+ 
0,17 
8,13+ 
0,10 
- 
 
8,25+ 
0,09 
9,55+ 
0,18 
31,3+ 
1,34 
 

3,00+ 
0,17 
3,58+ 
0,20 
- 
2,19+ 
0,05 
izlər 
 
8,81+ 
0,19 
4,18+ 
0,05 
9,62+ 
0,13 
5,05+ 
0,01 
6,03+ 
0,21 
3,15+ 
0,03 
29,0+ 
1,05 

+100,0 
 
- 44,5 
 
 
- 74,6 
 
-100,0 
 
- 46,3 
 
-21,4 
 
+ 18,3 
 
+100,0 
 
- 27,0 
 
- 67,0 
 
- 7,4 

 
                        Pieris brassicae ( V yaşlı tırtıllar) – ZR- 515 (0,01%) 
 
 
Esteraza 
kompleksi 
3.1.1 
 
 
 
 
 
    
 
 
 
 

     
0,07 
 
0,25 
 
0,46 
 
0,65 
 
*** 

 
3,10+ 
0,18 
2,03+ 
0,05 
2,10+ 
0,10 
1,15+ 
0,09 
9,00+ 
0,26 

 
6,13+ 
0,22 
2,13+ 
0,19 
1,48+ 
0,14 
1,05+ 
0,03 
11,8+ 
1,01 

 
+ 97,7 
 
+ 4,9 
 
- 29,5 
 
- 8,7 
 
+ 31,1 
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                                                                                          cədvəl  38 f 
                            Aphis craccivora (III-IV yaşlı sürfələr) – ZR-515 (0,01%) 
 
Esteraza 
kompleksi 
3.1.1. 
 
 
 
 
 

    0,33 
 
0,45 
 
0,64 
 
*** 

4,50+ 
0,27 
0,88+ 
0,05 
1,67+ 
0,10 
7,11+ 
0,21 
 

0,30+ 
0,01 
0,10+ 
0,005 
- 
 
0,45+ 
0,05 
 

- 93,3 
 
- 88,6 
 
-100,0 
 
- 93,7 
 

 
                        Aphis craccivora ( yetkin qanadsız formalar) – ZR-515 (0,01%) 
 
Esteraza 
kompleksi 
3.1.1 
 
 
 
 
 
    
 

     
0,33 
 
0,45 
 
0,64 
 
 
*** 

 
2,02+ 
0,04 
3,15+ 
0,17 
5,69+ 
0,29 
 
10,9+ 
0,13 

 
1,51+ 
0,10 
1,91+ 
0,03 
2,72+ 
0,23 
 
6,24+ 
0,41 

 
- 25,2 
 
- 39,4 
 
- 52,2 
 
 
- 42,5 

                            Aphis craccivora (III-IV yaşlı sürfələr) – ZR-515 (0,01%) 
 
Turş 
fosfataza 
3.1.3.2 
 
 
 
 
 
 
 

    0,13 
 
0,40 
0,56 
 
0,74 
 
0,93 
 
*** 

6,15+ 
0,57 
- 
3,41+ 
0,12 
2,00+ 
0,23 
1,89+ 
0,13 
13,5+ 
0,79 

7,03+ 
0,24 
- 
2,70+ 
0,05 
1,27+ 
0,05 
1,63+ 
0,10 
12,7+ 
1,00 

+ 14,3 
 
- 
- 20,8 
 
- 36,5 
 
-13,8 
 
- 5,9 
 

 
                       Aphis craccivora ( yetkin qanadsız formalar) – ZR-515 (0,01%) 
Turş 
fosfataza 
3.1.3.2 
 

    013 
 
0,55 

4,19+ 
0,20 
3,00+ 
0,16 

5,65+ 
0,17 
3,22+ 
0,05 

+ 34,8 
 
+ 7,3 
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                                                                   cədvəl 38 g 
                             
 
 
 
 
 

    0,74 
 
0,93 
 
0,93 
 
*** 

1,52+ 
0,11 
1,19+ 
0,07 
1,19+ 
0,07 
10,1+ 
0,42 
 

2,59+ 
0,21 
2,05+ 
0,10 
2,05+ 
0,10 
 
13,6+ 
0,55 
 

- 70,4 
 
+70,4 
 
+ 72,3 
 
+ 35,2 
 

 
                        Aphis gossypii ( III-IV yaşlı sürfələr) – ZR-515 (0,01%) 
 
Esteraza 
kompleksi 
3.1.1 
 
 
 
 
 
    
 
 
Turş 
fosfataza 
3.1.3.2 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

     
0,33 
 
 
0,64 
 
0,71 
 
 
*** 
 
 
0,13 
 
0,30 
0,56 
 
0,74 
 
0,93 
 
*** 

 
4,23+ 
0,41 
 
3,00+ 
0,16 
2,45+ 
0,14 
 
10,1+ 
1,21 
 
5,09+ 
0,27 
- 
3,00+ 
0,20 
1,79+ 
0,15 
0,95+ 
0,04 
10,8+ 
0,51 

 
11,5+ 
0,77 
 
2,19+ 
0,08 
0,70+ 
0,05 
 
14,3+ 
0,68 
 
6,05+ 
0,01 
- 
3,15+ 
0,09 
3,00+ 
0,25 
1,29+ 
0,11 
14,0+ 
1,31 

 
+171,9 
 
 
- 27,0 
 
- 71,4 
 
 
+ 42,0 
 
 
+18,9 
 
 
+ 5,0 
 
+ 67,6 
 
+ 35,8 
 
+ 29,3 

                        Aphis gossypii ( III-IV yaşlı sürfələr) –  F 0,001% 



 317 

Esteraza 
kompleksi 
3.1.1 
 
 

    0,33 
 
0,64 
 
0,71 
 
0,84 
 
 
*** 

4,23+ 
0,41 
3,00+ 
0,16 
2,45+ 
0,14 
7,23+ 
0,44 
 
17,0+ 
1,19 

2,94+ 
0,11 
5,16+ 
0,35 
0,87+ 
0,05 
8,97+ 
0,06 
 
18,1+ 
2,00 

- 30,5 
 
+ 72,0 
 
- 64,5 
 
+ 24,1 
 
 
+ 6,5 
 
 

 
                   Barathra brassicae (V-VI yaşlı tırtıllar) – F 0,001% 
Esteraza 
kompleksi 
3.1.1 
 
 

0,05 
 
0,09 
 
0,20 
 
0,24 
 
0,47 
 
0,55 
 
0,62 
 
0,67 
 
*** 

3,01+ 
0,10 
5,20+ 
0,05 
2,30+ 
0,11 
2,50+ 
0,15 
10,9+ 
0,49 
5,79+ 
0,33 
7,48+ 
0,13 
3,69+ 
0,24 
40,9+ 
0,72 

 
 
6,44+ 
0,12 
6,50+ 
0,31 
- 
 
7,59+ 
0,18 
2,51+ 
0,09 
2,78+ 
0,11 
izlər 
 
25,8+ 
0,39 

-100,0 
 
+ 23,8 
 
+182,6 
 
-100,0 
 
- 30,4 
 
- 56,6 
 
- 62,8 
 
-100,0 
 
- 36,9 
 

    
 
 
 
 

 
                   Barathra brassicae (V-VI yaşlı tırtıllar) – F 0,0001% 
Esteraza 
kompleksi 
3.1.1 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

0,05 
 
0,09 
 
0,20 
 
0,24 
 
0,34 
 
0,47 
 

3,01+ 
0,10 
5,20+ 
0,05 
2,30+ 
0,11 
2,50+ 
0,15 
- 
 
10,9+ 
0,49 

2,88+ 
0,13 
2,20+ 
0,17 
1,80+ 
0,005 
1,73+ 
0,10 
1,62+ 
0,07 
2,40+ 
0,14 

-4,3 
 
-57,7 
 
-21,7 
 
- 30,8 
 
+100,0 
 
- 78,0 
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0,55 
 
0,62 
 
0,67 
 
*** 

5,79+ 
0,33 
7,48+ 
0,13 
3,69+ 
0,24 
40,9+ 
0,75 
 
 

3,25+ 
0,21 
2,80+ 
0,12 
izlər 
 
18,7+ 
0,27 

- 43,9 
 
- 62,5 
 
-100,0 
 
- 54,3 

 
                         Aphis craccivora ( III-IV yaşlı sürfələr) – ZR-777 (0,1%) 
 
Esteraza 
kompleksi 
3.1.1 
 
 
 
 
 
 
 
 

     
0,07 
0,33 
 
0,45 
 
0,64 
 
*** 

 
- 
4,50+ 
0,27 
0,88+ 
0,05 
1,67+ 
0,10 
7,11+ 
0,21 

 
- 
3,53+ 
0,14 
0,90+ 
0,05 
1,95+ 
0,19 
6,55+ 
0,10 

 
 
- 21,6 
 
+ 2,3 
 
+ 16,8 
 
- 7,9 
 
 

                         Aphis gossypii ( III-IV yaşlı sürfələr) – ZR-777 (0,1%) 
 
 
Esteraza 
kompleksi 
3.1.1 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

     
0,33 
 
0,64 
 
0,71 
 
0,84 
 
*** 

 
4,23+ 
0,41 
3,00+ 
0,16 
2,45+ 
0,14 
- 
 
9,75+ 
0,44 

 
5,36+ 
0,22 
3,06+ 
0,07 
4,00+ 
0,26 
1,36+ 
0,05 
14,0+ 
1,42 

 
+ 26,7 
 
+ 2,0 
 
+ 63,3 
 
+100,0 
 
+ 43,6 

 
 

Anoloji effekt, qamma sovkası üçün də müşahidə olun-
muşdur, belə ki, həmin fermentin fəallığının + 18,3% stimulya-
siyası baş vermişdir (cədvəl 38, c, e). Tədqiqatlar onu göstər-
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mişdir ki, ekzohormonal təsirdən 24 saat keçdikdən sonra fer-
mentin həm ümumi, həm də molekulyar formalarının (Rf 0,64-
67,0%-ə qədər) fəallığı inaktivləşir: maksimal hormonal induk-
siya orta elektroforetik hərəkətli formada Rf 0,31 (+100,0%) 
müşahidə olunur. 

Qeyd etmək lazımdır ki, yonca mənənəsinin müxtəlif 
yaşlı sürfələrində ZR-515 yuvenoidinin stimuləedici effekti (Rf 
0,13-də +14,3%) müəyyənləşmişdir, lakin baxça mənənəsində 
turş fosfataza fəallığının ingibirləşdirici effekti aşkarlanmamış-
dır. Bu növdə ZR-515 yuvenoidinin biokimyəvi cavab reaksi-
yası əsasən molekulyar formaların stimulyasiyası ilə xarakteri-
zə olunmuşdur (cədvəl 38, f, g). Nəticələrin müqayisəli analizi 
onu sübut edir ki, mənənələrdə faza müxtəlifliyindən asılı ol-
mayaraq, fosfatazanın 0,74 forması ekzohormonal təsirə qarşı 
yüksək həssaslıq nümayiş etdirir. 

 Beləliklə, turş fosfatazanın ayrı-ayrı formalarının in-
duksiyası və ya ingibirləşməsi, əsasən inkişaf mərhələsi və YH, 
YHA-nın təsiri altında baş verən metabolik proseslərin ümumi 
səviyyəsindən asılıdır. 

Turş fosfatazanın fəallığına fenoksikarbın təsiri (Pieri-
dae timsalında) həm ümumi, həm də molekulyar formaların 48 
saata qədər fəallaşması (+3,3-dən +13,6%-ə qədər) ilə səciyyə-
lənmişdir. Fenoksikarbın optimal qatılığının (0,0001%)  təsirinə 
qarşı ən yüksək həssaslıq, Rf 0,19 formasında qeydə alınmışdır. 
Bu zaman yeganə ingibirləşmə (-1,1%) turp kəpənəyində 24 
saatdan sonra müşahidə olunmuşdur. Ümumiyyətlə, bu YHA 
turş fosfatazanın orqanizmdə səviyyəsinə stimuləedici təsir 
göstərir: ən yüksək Rf 0,19 üçün kələm kəpənəyində +26,2% 
(48 saat) və turp kəpənəyində +26,6%; Rf 0,45 formada 
+30,9% (48 saat) və Rf 0,63-də isə +23,6% (24 saat) qeydə 
alınmışdır (cədvəl 39). 

Maraqlıdır ki, müxtəlif təbiətli YHA vasitəsilə hər 3 qr-
upa ekzohormonal müdaxilə esteraza kompleksi ferment forma-
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larına da əhəmiyyətli dərəcədə təsir göstərmişdir (cədvəl 38, 
39). 

              C ə d v ə l  39 
Pieridae-in 5-ci yaş sürfələrinin hemolimfasında esteraza və turş 
fosfatazanın çoxsaylı formalarına fenoksikarbın təsiri ( fəallıq – 
şərti vahid) ***- ümumi fəallıq 

 
 
Fermentin 
adı 
 

                  24 saat                48 saat 
 
 
Rf 

 
Yoxl. 
aseton 
 

 
0,0001% 
 

 
Fəal 
Ing. 
 

 
Yoxl. 
aseton 

 
0,0001% 
 

 
Fəal. 
Ing. 
 

                                                  P i e r i s   b r a s s i c a e 
 
Turş 
fosfataza 
3.1.3.2 
 
 
 
 
 
 
 

 
0,19 
 
0,25 
0,46 
 
0,62 
 
*** 
 
 

 
8,00+ 
0,07 
- 
9,29+ 
0,14 
15,2+ 
0,31 
32,5+ 
0,29 
 

 
8,21+ 
0,03 
- 
9,34+ 
0,24 
16,0+ 
0,25 
33,5+ 
0,41 
 

 
+2,6 
 
 
+0,5 
 
+5,4 
 
+3,3 
 
 

 
7,85+ 
0,30 
- 
9,00+ 
0,17 
15,3+ 
0,28 
32,2+ 
0,79 
 

 
9,91+ 
0,12 
- 
9,79+ 
0,07 
15,8+ 
0,18 
35,5+ 
0,41 
 

 
+26,2 
 
 
+ 8,8 
 
+ 3,1 
 
+10,4 
 
 

 
                                               P i e r i s   r a p a e 
 
Turş 
fosfataza 
3.1.3.2 
 
 
 
 
 
 
 

 
0,19 
 
0,25 
0,45 
 
0,63 
 
*** 
 
 

 
5,36+ 
0,14 
- 
8,22+ 
0,31 
15,1+ 
0,50 
28,7+ 
0,81 
 

 
5,30+ 
0,23 
- 
8,39+ 
0,17 
18,7+ 
0,4 
32,3+ 
0,48 
 

 
- 1,1 
 
 
+ 2,1 
 
+ 23,6 
 
+ 12,8 
 
 

 
4,81+ 
0,19 
- 
7,48+ 
0,55 
17,2+ 
0,30 
29,5+ 
0,77 
 

 
6,09+ 
0,34 
- 
9,79+ 
0,48 
17,6+ 
1,14 
33,5+ 
0,58 
 

 
+26,6 
 
 
+30,9 
 
+ 2,5 
 
+ 
13,6 
 

                                            P i e r i s   b r a s s i c a e 

Esteraza 
kompleksi 
3.1.1  
 
 

0,07 
 
0,19 
 
 

3,63+ 
0,03 
4,65+ 
0,15 

3,83+ 
0,03 
3,90+ 
0,21 

+ 5,5 
 
- 16,1 
 
 

4,10+ 
0,04 
5,17+ 
0,01 

4,50+ 
0,11 
4,57+ 
0,32 

+ 9,8 
 
- 11,6 
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                                                                   Cədvəl 39 a 

 
 
Fenoksikarbın optimal qatılığının təsirinə qarşı ən yük-

sək həssaslığı Rf 0,19 forması göstərmişdir. Bu zaman yeganə 
inaktivləşmə (-1,1%) turp kəpənəyində 24 saatdan sonra qeydə 
alınmışdır. Ümumiyyətlə, bu YHA turş fosfatazanın orqanizm-
də səviyyəsinə stimuləedici təsir göstərir: ən yüksək effekt Rf 
0,19 üçün kələm kəpənəyində +26,2% (48 saat) və turp kəpənə-
yində +26,6%; Rf 0,45 formada +30,9% (48 saat) və Rf 0,63-də 
isə +23,6% (24 saat) qeydə alınmışdır (cədvəl 39, a). 

Beləliklə, turş fosfataza fermentinin fəallığına istər ümu-
mi, istərsə də molekulyar formalar  səviyyəsində yuvenizasiya 

 
Esteraza 
kompleksi 
3.1.1 
 
 

 
0,29 
 
0,50 
 
0,96 
 
*** 
 
 
 

 
4,28+ 
0,19 
5,75+ 
0,41 
5,83+ 
0,17 
24,1+ 
0,32 
 
 

 
3,64+ 
0,15 
5,55+ 
0,28 
7,52+ 
0,07 
24,4+ 
0,13 

 
- 15,0 
 
- 3,5 
 
+ 28,9 
 
+ 1,2 
 
 
 

 
4,46+ 
0,12 
5,41+ 
0,22 
8,72+ 
0,50 
27,9+ 
1,12 
 
 

 
5,17+ 
0,29 
5,62+ 
0,14 
10,3+ 
0,7 
30,1+ 
0,23 
 

 
+15,9 
 
+ 3,9 
 
+17,5 
 
+8,1 
 
 
 

 
                                               P i e r i s   r a p a e 
 
Esteraza 
kompleksi 
3.1.1 
 
 

 
0,15 
 
0,29 
 
0,50 
 
0,96 
 
*** 
 
 
 
 

 
5,85+ 
0,10 
9,60+ 
0,15 
1,50+ 
0,04 
12,5+ 
0,23 
29,5+ 
0,31 
 

 
3,90+ 
0,17 
7,39+ 
0,09 
izlər 
 
15,3+ 
0,22 
26,6+ 
1,05 

 
-33,3 
 
-23,0 
 
-100,0 
 
+22,1 
 
+ 9,8 
 

 
0,60+ 
0,05 
4,10+ 
0,21 
7,58+ 
0,37 
17,1+ 
0,43 
29,3+ 
0,80 

 
izlər 
 
5,05+ 
0,51 
7,00+ 
0,28 
19,1+ 
0,67 
31,2+ 
0,59 

 
-100, 
 
+23,2 
 
- 7,7 
 
+12,1 
 
+ 6,2 
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nəticələri sübut edir ki, həşərat sinfinn Noctuidae zərərverici-
lərinə ingibirləşdirici, Pieridae-də stimuləedici, Aphididae-də 
isə növ, faza mənsubiyyətindən asılı olaraq, fəallaşdırıcı  bio-
kimyəvi cavab reaksiyası xarakterikdir. 

Məlum olmuşdur ki, YHA vasitəsilə yuvenil hormonla-
rının titrinin dəyişdirilməsi, esteraza kompleksi fermentlərində 
dəyişikliklərlə müşayiət olunur. Belə ki, altozar 4z yuvenoidi 
pambıq və payızlıq sovkaları tırtıllarının hemolimfasında ilk 24 
saat ərzində esteraza fəallığına ingibirləşdirici təsir göstərir: Rf 
0.02 (-28,0%), 0,08 (-52,4%), 0,05 (-10,9%), 0,15 (-4,4%). Ki-
çik elektroforetik hərəkətli formalardan fərqli olaraq, orta Rf-li-
lərdə həmin effekt kəskin surətdə artır: müvafiq olaraq + 11,3% 
və +53,2% (cədvəl 38). Analoji effekt, pambıq sovkasında 
0,42-0,43 molekulyar formalarda və payızlıq sovkasında 0,43-
0,45 formalarda 2-3-günlük puplarda qeydə alınır. Belə ki, ek-
zohormonal təsir esterazaların bu formasının +116,8% və 
100,0% induksiyasına səbəb olur.  

Böyük elektroforetik hərəkətə malik olan esteraza for-
maları da bu effekti nümayiş etdirmişlər. Pambıq sovkasının 
tırtıl fazası müstəsnalıq təşkil etməklə (ingibirləşmə -4,1% və -
6,4%), payızlıq sovkasının (+11,7%, +9,7%) tırtıllarında və hər 
iki növün pup mərhələsində (+11,8%, +6,9%, +14,0%) stimulə-
edici effekt baş vermişdir. Maksimal nəticə, yəni esteraza qru-
punun fəallığına induksiyaedici təsir, payızlıq sovkasının ho-
mogenizatında +90,9%-dən +174,5%-ə qədər effektlə qeydə 
alınmışdır. Hemolimfadan fərqli olaraq, burada əlavə böyük 
Rf-li esterazalar identifikasiya olunmuşdur (cədvəl 38). 

Sübut olunmuşdur ki, YHA-nın sovkalara xas olan bu 
biokimyəvi effekti ağ kəpənəklərə də aiddir. Bu zərərvericilərin 
hemolimfasında esterazaların ümumi fəallığı +44,5% artmış və 
yuvenilizasiyaya qarşı daha güclü cavab reaksiyasına 0,25 
(+284,6%) malik olmuşlar. 

Kələm sovkası tırtıllarının hemolimfasında ZR-515 və 
ZR-619 yuvenoidlərin təsirindən sonra yoxlama variantında 
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müəyyənləşməyən yeni bir molekulyar forma, Rf 0,31 qeydə 
alınmışdır (cədvəl 38, d). Görünür bu forma, (payızlıq və qam-
ma sovkalarında Rf 0,25) YH və YHA-ya qarşı esteraza fəallı-
ğına malikdir və yuvenoidlərin hidrolizini həyata keçirir 
(Schafellner et al., 2008). 

Məlum olmuşdur ki, YHA-nın biokimyəvi effekti tədqiq 
olunan zərərvericilərdən kələm sovkasının tırtıl hemolimfasın-
da YHA kiçik Rf-ə malik formaları ingibirləşdirir: ZR-515 va-
riantında 0,05 (-20,3%), 0.09 (-35,4%), 0,02 (-53,7%)  və 0,05 
(-99,2%), 0,09 (-17,5%) ZR-619 variantında. 

Deməli, ZR-515 və ZR-619 yuvenoidləri kiçik elektro-
foretik hərəkətli esterazalara qarşı (0,12-0,24) əsasən fəallaş-
dırıcı təsirə malikdir. Bu zaman orta- və böyük Rf-li formalarda 
(0,47 və 0,55-0,67) fəallıq kəskin surətdə azalır. Bu zaman 
müstəsnalığı 0,55 forma (cüzi stimulyasiya +3,6%) ZR-619 va-
riantında nümayiş etdirir (cədvəl 38, b). 

Qamma sovkasında (Phytometra qamma) yuvenilizasi-
yaya qarşı ən yüksək həssaslığa 0,07 esteraza formasında ifadə 
etmişdir: stimuləedici effekt +35,2% və +100,0%. Lakin orta- 
və böyük Rf-li molekulyar formalar, o cümlədən də ümumi es-
teraza fəallığı müdaxilədən sonra ingibirləşdirici effektlə kifa-
yətlənmişdir. 

Maraqlıdır ki, kələm kəpənəyinin 5-ci yaş tırtıllarında, 
qamma sovkasında olduğu kimi, yuvenilizasiyaya qarşı fəallaş-
dırıcı effekt 0,07 formada (+97,7%) qeydə alınır. Görünür ki, 
kələm kəpənəyində aşkar olunan stimuləedici effekt (+31,1%) 
həmin fəallaşma hesabına baş verir, çünki digər orta- və böyük 
Rf-li esterazalar ingibirləşməyə məruz qalırlar (cədvəl 38, e). 

Nəticələrin analizi belə bir qənaətə gəlməyə imkan ver-
mişdir ki, Aphididae zərərvericilərində YH-ın titrinin sintetik 
analoqlar vasitəsilə dəyişilməsinə qarşı cavab reaksiyası YHA-
nın kimyəvi təbiətindən asılıdır. Belə ki, ZR-515-in müxtəlif in-
kişaf fazalarına təsiri, yonca mənənəsində eyni biokimyəvi nəti-
cəni, yəni esterazaların maksimal səviyyədə ingibirləşməsinə 
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səbəb olmuşdur (-42,5%-dən -100,0%-ə qədər) (cədvəl 38, f). 
Baxça mənənəsində bu biokimyəvi effekt bir qədər fərqlidir. 
Belə ki, maksimal hormonal induksiya orta Rf-li forma 0,33-də 
(+171,9%) müşahidə olunur. Bu fəallaşma, esterazaların ümu-
mi fəallığına təsir göstərir (+42,0%), halbuki ekzohormal 
müdaxilə böyük Rf-ə malik olan esterazalarda kəskin surətdə 
ingibirləşməyə məruz qalır. 

Fenoksikarb 0,001%-li məhlulu baxça mənənəsində 0,33 
esterazasının -30,5% inaktivləşməsinə səbəb olur (cədvəl 38, g, 
h). Bu zaman böyük Rf-li esterazalar da müxtəlif nəticə nüma-
yiş etdirir: inaktivləşmə yalnız 0,71 (-64,5%) formada baş verir, 
digər esterazalarda (0,64 və 0,84) əsasən fəallıq stimulə (+24,1 
və +72,0%) olunur. 

Kələm sovkasında bu effekt (cədvəl 38, h), esterazaların 
fəallığının kəskin azalması, hətta 0,05; 0,24; 0,65 formaların 
yox olması ilə müşayiət olunur. Maksimal hormonal induksiya 
0,20 formada (+182,6%) baş verir. Qeyd etmək lazımdır ki, 
kələm sovkasının hemolimfasında fenoksikarbın optimal 
qatılığı, ona həssas olan (YH-esteraza) formanı Rf 0,34 müəy-
yənləşdirməyə imkan vermişdir. Həmin cədvəldə mənənələrə 
qarşı sınaqdan çıxarılmış kinopren YHA (ZR-777) esterazalara 
qarşı yüksək effekti nümayiş etdirmişdir. Belə ki, mənənənin 
növ mənsubiyyətindən asılı olaraq, Rf 0,33 esteraza (-21,6% - 
yonca və +26,7% baxça mənənəsində) fəallığına görə fərq-
lənmişdir. 

Deməli, Aphididae-də bu esteraza forması, yuvenoidlə-
rin təsirinə qarşı ən yüksək həssaslığa malikdir və bu nəticə, 
YH-ın metabolizmində həmin esterazanın xüsusi funksional 
əhəmiyyət kəsb etdiyini sübut edir. Ən mühüm nəticələrdən biri 
mənənələrdə fərqli esteraza forması, Rf 0,84 müəyyənləşməsi-
dir (YHE). 

Effektiv yuvenoid fenoksikarbın Pieridae zərərvericilə-
rində esteraza kompleksinə təsiri fərqli olmuşdur (cədvəl 39). 
Belə ki, kələm və turp kəpənəklərinin 5-ci yaş tırtıllarına prepa-
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ratın optimal dozası ilə təsirdən 24 saat sonra kiçik- və orta el-
ektroforetik hərəkətə malik olan esterazaların ingibirləşməsi 
müşahidə olunur. Maraqlıdır ki, müdaxilədən sonra turp 
kəpənəyində 0,50 esteraza forması tamamilə itir. Böyük Rf-li 
esteraza 0,96 müvafiq olaraq, +28,9% və +22,1% stimulə 
olunur. Ekzohormonal təsirdən sonra 48 saatdan sonra kələm 
kəpənəyində esteraza fəallığının stimuləedici effekti dəyişilməz 
qalır və 24 saatdan sonra inaktivləşmə orta Rf formalarda sti-
mulyasiya ilə (+15,9% və +3,9%) əvəz olunur. Bu formalar, fe-
noksikarba qarşı yüksək həssaslığı turp kəpənəyində də nüma-
yiş etdirir. 

 
       IV.3. Diapauzanın formalaşması və gedişi prosesində 
               fermentlərin fəallığına yuvenoidlərin təsiri 
 

Həşəratın fizioloji sakitlik halına YHA ilə ekzohormonal 
müdaxilənin nəticələri, zərərvericilələrə qarşı mübarizə tədbir-
lərinin işlənib hazırlanmasında mühüm əhəmiyyət kəsb edir. 
Sübut olunmuşdur ki, YHA təsiri nəticəsində təzahür edən çox-
şəkilli cavab reaksiyaları, əsasən də həşəratın fizioloji sakitlik 
halından asılıdır. Diapauza zamanı, yəni bioloji fəal maddələrin 
mənbələrinin təcrid edildiyi zaman, metabolizm müxtəlif dərə-
cədə, təkamülcə daha qədim olan qlikolitik proseslərlə əvəz 
olunur. Ona görə də belə bir şəraitdə əhəmiyyət kəsb edən fer-
mentlərin fəallığının hormonal induksiyasının tədqiqi xüsusən 
maraqlıdır. Yuvenil hormonlarının inkişaf prosesini tormozla-
yıb, diapauza mexanizminin işə salınmasında passiv rolunu nə-
zərə alaraq, bu halın formalaşması və gedişində mühüm rol oy-
nayan fermentlərin fəallığına yuvenilizasiyanın təsirinin öyrəni-
lməsi xüsusi əhəmiyyət kəsb edir.  

Tədqiqatda Noctuidae, Pieridae fəsilələrinə aid olan də-
rin və dayanıqlı pup diapauzası xas olan növlərlə yanaşı, qeyri-
dayanıqlı tırtıl diapauzası (Agrotis segetum) keçirən zərərverici 
sınaqdan çıxarılmışdır (cədvəl 40). Göründüyü kimi, diapauza-
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qabağı mərhələdə və diapauzanın gedişi zamanı bir sıra mühüm 
dəyişikliklər baş verir. 

                         C ə d v ə l  40 
Noctuidae, Pieridae zərərvericilərində diapauzanın formalaşması 
və gedişi zamanı turş fosfatazanın xüsusi  fəallığına (mkmol∙10-3/ 
dəq∙mq/zülala) yuvenoidlərin ekzohormonal təsiri 
  

 
Növlər və təsir fazası 

 

 
Variantlar 
 

 
Diapauzaqabağı 
        mərhələ 
 

 
         Diapauza 

Heliothis armigera: 
2-3 günlük puplar 
 
 
 
 

Altozar (0,01%) 
ZR-515 (0,01%) 
ZR-619 (0,01%) 
F 0,0001% 
Yoxlama 
 

21,5 ∙ 10-3 

11,2 
7,8 
4,1 
58,3 
 

55,4 ∙ 10-3 

30,0 
51,2 
27,4 
81,5 
 

Barathra brassicae: 
2-3 günlük puplar 
 
 
 
 

Altozar (0,01%) 
ZR-515 (0,01%) 
ZR-619 (0,01%) 
F 0,0001% 
Yoxlama  
 

12,3∙ 10-3 

22,5 
18,7 
7,7 
39,7 
 

71,2∙ 10-3 

88,9 
107,2 
45,3 
215,0 
 

Agrotis segetum: 
qışlayan tırtıllar 
 
 
 
 

Altozar (0,01%) 
ZR-515 (0,01%) 
ZR-619 (0,01%) 
F 0,0001% 
Yoxlama  
 

10,1∙ 10-3 

8,8 
6,9 
10,9 
41,0 
 

48,8∙ 10-3 

50,7 
53,5 
53,9 
79,5 
 

Pieris brassicae: 
2-3 günlük puplar 
 
 
 
 
 

Altozar (0,01%) 
ZR-515 (0,01%) 
ZR-619 (0,01%) 
F 0,001% 
F 0,0001% 
Yoxlama  
 

3,5∙ 10-3 

7,3 
6,9 
2,5 
2,9 
27,3 
 

73,3∙ 10-3 

373,3 
306,7 
103,3 
133,3 
300,0 
 

Pieris rapae: 
2-3 günlük puplar 
 

Altozar (0,01%) 
ZR-515 (0,01%) 
ZR-619 (0,01%) 
F 0,001% 
F 0,0001% 
Yoxlama  
 

4,2∙ 10-3 

6,1 
6,3 
3,8 
3,1 
28,1 
 

93,3∙ 10-3 

80,0 
100,0 
66,7 
100,0 
213, 3 
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Belə ki, maksimal fəallıq (373,3∙ 10-3) Pieris brassicae 
kəpənəyində qeydə alınmışdır. Fermentin nisbətən yüksək fəal-
lığı kələm, turp kəpənəklərində və kələm sovkasında ZR-619, 
fenoksikarb(F 0,0001%) variantlarında müşahidə edilmişdir. 
Turş fosfatazanın minimal xüsusi fəallığı isə ağ kəpənəklərin 
fenoksikarb yuvenoidinin təsiri nəticəsində baş vermişdir (cəd-
vəl 40). Göründüyü kimi, ekzohormonal müdaxilə diapauzanın 
formalaşması və diapauzaya hazırlıq dövründə turş fosfatazanın 
fəallığının ingibirləşməsinə səbəb olur. Bu biokimyəvi effekt, 
ayrı-ayrı növlər üçün aşağıdakı kimi xarakterizə olunur: pam-
bıq sovkası -63,1-93,0%, kələm sovkası -69,0-80,6%, payızlıq 
sovkası -75,4-83,2%, kələm kəpənəyi -73,3-89,4%, turp kəpə-
nəyi -77,6-89,0% (cədvəl 40). 

Məlum olmuşdur ki, ingibirləşdirici effektin ifadə olun-
masına baxmayaraq, bu zaman təcrübə variantlarında diapauza-
nın gedişi prosesində fosfatazanın fəallığı artır və həmin göstə-
rici sabit qalır. Belə ki, bu qanunauyğunluq Noctuidae fəsiləsi-
nin nümayəndələrindən pambıq sovkasında -2,6-6,6 dəfə, kə-
ləm sovkasında -4,0-5,9 dəfə, payızlıq sovkasında -4,8-7,6 də-
fə, Pieridae növlərindən kələm kəpənəyi -20,9-51,5 dəfə və 
turp kəpənəyində isə 13,1-32,3 dəfəyə bərabər olmuşdur. 

Deməli, turş fosfataza fermentinin fəallığı, diapauza za-
manı ağ kəpənəklərdə sovkalara nisbətən yüksək olur. Nəticə-
lərin müqayisəli analizi sübut edir ki, turş fosfatazanın fəallı-
ğında baş verən dəyişikliklər həm diapauzaqabağı mərhələdə 
zülal mübadiləsi və metabolizm üçün vacib olan fermentlərin 
fəallığı arasında asılılıq ilə, həm də diapauza zamanı üsvü bir-
ləşmələrin qarşılıqlı çevrilmə proseslərinin ekoloji amillərdən, 
xüsusən də temperaturdan asılılığını nəzərə alsaq, inaktivləşdi-
rici effekt hesabına onun həmin reaksiyalarda iştirakının pozul-
ması ilə əlaqədardır. 

Fizioloji sakitlik halının formalaşması və gedişində mü-
hüm əhəmiyyət kəsb edən ferment suksinatdehidrogenazadır 
(SDG).  
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                                                                     C ə d v ə l  41 

Noctuidae, Pieridae zərərvericilərində diapauzanın formalaşması 
və gedişi mərhələsində suksinatdehidrogenazanın fəallığının 
(nmol/dəq 1 mq zülala) YHA-nın ekzohormonal təsiri (p<0,01- 
<0,001) 
 

 
 
Növlər və 
variantlar 
 

 
Diapau- 
zaqaba- 
gı mər- 
hələ 
 
 

HOMOGENİZAT PİY CİSMİ 
 

D i a p a u z a 
 

D i a p a u z a  

başlanğıc son başlanğıc son 

Heliothis 
armigera 
2-günlük pup 
Yoxlama 
Aseton 
ZR-515 0,01% 
ZR-619 0,01% 
F 0,0001% 
Altozar 0,01% 
 

 
 
 
2,3+0,14 
0,73+0,0 
0,30+0,0 
0,61+0,0 
0,27+0,0 
0,06+0,0 
 

 
 
 
2,09+0,0 
0,38+0,0 
0,18+0,0 
0,21+0,0 
0,17+0,0 
0,38+0,0 
 

 
 
 
1,63+0,0 
0,10+0,0 
0,11+0,0 
0,18+0,0 
0,09+0,0 
0,25+0,0 
 

 
 
 
- 
- 
- 
- 
- 
- 
 

 
 
 
- 
- 
- 
- 
- 
- 
 

Agrotis segetum 
VI yaş tırtıllar 
Yoxlama 
Aseton 
ZR-515 0,01% 
ZR-619 0,01% 
F 0,0001% 
Altozar 0,01% 
 

 
 
1,85+0,1 
1,56+0,0 
1,30+0,0 
0,98+0,0 
1,24+0,0 
0,24+0,0 
 

 
 
2,45+0,2 
2,11+0,1 
1,20+0,0 
0,71+0,0 
0,95+0,0 
1,13+0,0 
 

 
 
1,89+0,0 
0,98+0,0 
0,25+0,0 
0,13+0,0 
0,73+0,0 
0,55+0,0 
 

 
 
0,58+0,0 
0,31+0,0 
- 
- 
0,11+0,0 
- 
 

 
 
0,76+0,05 
0,58+0,01 
- 
- 
0,36+0,02 
 
 

Barathra 
brassicae 
2-günlük pup 
Yoxlama 
Aseton 
ZR-515 0,01% 
ZR-619 0,01% 
F 0,0001% 
 
 

 
 
 
4,00+0,2 
3,47+0,1 
1,48+0,1 
0,65+0,0 
0,64+0,0 

 
 
 
3,66+0,1 
2,89+0,2 
1,33+0,1 
0,41+0,0 
0,30+0,0 

 
 
 
2,56+0,0 
1,46+0,0 
0,65+0,0 
0,15+0,0 
0,12+0,0 

 
 
 
2,11+0,0 
0,73+0,0 
- 
- 
0,28+0,0 

 
 
 
2,59+0,01 
1,15+0,0 
- 
- 
0,13+0,006 
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                                                                         Cədvəl 41 a  
 

Phytometra 
gamma 
V yaş tırtıl 
(qışlama) 
Yoxlama 
Aseton 
ZR-515 0,01% 
ZR-619 0,01% 
 

 
 
 
 
1,79+0,0 
1,44+0,0 
0,29+0,0 
0,40+0,0 
 

 
 
 
 
2,35+0,1 
1,75+0,0 
0,15+0,0 
0,25+0,0 
 

 
 
 
 
2,08+0,0 
1,09+0,0 
0,11+0,0 
0,17+0,0 
 

 
 
 
 
- 
- 
- 
- 
 

 
 
 
 
- 
- 
- 
- 
 

Pieris 
brassicae 
2-günlük pup 
Yoxlama 
Aseton 
ZR-515 0,01% 
ZR-619 0,01% 
F 0,0001% 
Altozar 0,01% 
 

 
 
 
3,53+0,0 
3,00+0,2 
0,62+0,0 
0,48+0,0 
1,59+0,0 
0,25+0,0 
 

 
 
 
3,91+0,2 
3,14+0,0 
0,31+0,0 
0,94+0,0 
1,15+0,1 
0,79+0,0 
 

 
 
 
2,85+0,1 
1,17+0,0 
0,27+0,0 
0,19+0,0 
0,29+0,0 
0,29+0,0 
 

 
 
 
3,34+0,1 
1,96+0,1 
1,63+0,1 
0,63+0,0 
0,31+0,0 
1,06+0,0 
 

 
 
 
4,8+0,14 
2,12+0,0 
1,75+0,0 
0,08+0,0 
0,23+0,0 
0,35+0,0 
 

Pieris rapae 
2-günlük pup 
Yoxlama 
Aseton 
ZR-515 0,01% 
ZR-619 0,01% 
F 0,0001% 
 

 
 
5,31+0,2 
4,86+0,0 
0,32+0,0 
0,91+0,0 
0,3+0,01 
 
 
 

 
 
4,68+0,2 
4,11+0,1 
0,25+0,0 
0,61+0,0 
0,23+0,0 
 
 

 
 
3,15+0,0 
0,87+0,0 
0,18+0,0 
0,2+0,01 
0,08+0,0 
 
 
 

 
 
4,73+0,1 
3,35+0,2 
0,19+0,0 
0,62+0,0 
0,21+0,0 
 
 
 

 
 
4,95+0,2 
3,57+0,0 
0,27+0,0 
0,33+0,0 
0,25+0,0 
 
 
 

 
 
Müəyyən edilmişdir ki, YHA-nın optimal qatılıqları ilə 

2-günlük puplara və son yaş mərhələsində olan tırtıllara ekzo-
hormonal təsir diapauza zamanı (Pieridae –də isə həmçinin dia-
pauzaqabağı mərhələdə) bu fermentin fəallığının kəskin azal-
masına səbəb olur (cədvəl 41, a). Məlumdur ki, SDG qlikolitik 
proseslərin, həmçinin anaerob şəraitdə gedən çevrilmələrin əsas 
biokimyəvi göstəricilərindən biridir. Aşkar edilmişdir ki, bio-
kimyəvi effekt yoxlama varizntına nisbətən Noctuidae fəsilə-
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sində - pambıq sovkası 3,7-37,5, payızlıq sovkası 1,2-7,7, 
kələm sovkası 2,7-6,3, qamma sovkasında, yəni diapauzasız 
inkişafın xas olduğu növdə 4,5-6,2 dəfə; Pieridae  fəsiləsində 
isə kələm kəpənəyi 2,2-14,1 və turp kəpənəyi 5,8-17,7 dəfə 
təşkil edir. 

Eksperimental yolla təsdiqlənmişdir ki, fizioloji sakitlik 
halının başlanması ilə əlaqədar olaraq, SDG-nin fəallığı, yoxla-
ma variantlarının (təmiz və aseton) dinamikasından asılı olma-
dan, həmişə eyni qanunauyğunluqla dəyişir. Bu, həm bütöv or-
qanizm səviyyəsində (homogenizat), həm də piy cismində dia-
pauzanın sonuna qədər fasiləsiz inaktivləşmənin davam etməsi-
dir (p<0,01-<0,001). Bu zaman müstəsnalığı ZR-515 variantın-
da kələm kəpənəyinin piy cismində qeydə alınmışdır: yoxlama 
və təcrübə nəticələri arasında eyni qanunauyğunluq, yəni müva-
fiq olaraq +7,4% və 42,1% stimulyasiya müşahidə olunur. 

Beləliklə, nəticələr sübut edir ki, fototermoperiodik ba-
xımından, qeyri-əlverişli şəraitdə anaerob proseslərin inaktiv-
ləşməsi baş verir və pup ilə tırtıl diapauzaları arasında 
suksinatdehidrogenaza fəallığının dinamikasında kəskin fərq 
olmur. Nəticələrdən göründüyü kimi, yuvenil hormonları meta-
bolik proseslərin xarakterinin müəyyənləşməsində (oksibiozla 
hidrolizin nisbətində) iştirak edirlər. Belə ki, süni yolla YH-ın 
titrinin dəyişilməsi, metabolik proseslərin lazım olan dövrdə 
(qabıqdəyişmə, metamorfoz, diapauza) birinin-digəri ilə əvəz 
olunmasını pozur və bununla da fərdlərin qışlaması üçün anor-
mal şərait yaranır. 
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                                        F Ə S İ L  V 
 
         KƏND TƏSƏRRÜFATINDA HORMONLAR  
VƏ ONLARIN SİNTETİK ANALOQLARININ TƏTBİQİ 

 
Hormonlar və onların fəal analoqlarının çoxsaylı sınaq-

ları göstərir ki, bu birləşmələr həm bitki mühafizəsi sistemində 
zərərvericilərin sayının azalması, həm də xeyirli həşərat növlə-
rinin (tut ipəkqurdu, bal arısı, trixoqramma) məhsuldarlığının 
yüksəldilməsi və xəstəliklərə qarşı dözümlü olmaları üçün mü-
vəffəqiyyətlə istifadə edilə bilərlər. 

Həşəratın böyümə və inkişafını tənzimləyən amil kimi, 
bu birləşmələrin tətbiqinin effektivliyi, preparatın seçilmiş do-
zasından, fərdi inkişafın fazasından, konkret növün həssaslıq 
dərəcəsindən asılıdır. Malik olduqları bir sıra nadir xüsusiyyət-
lərinə görə, yəni bioloji fəallıq, növ spesifikliyi və onurğalı 
heyvanlar üçün az toksiki olmaları, hormonabənzər preparat-
ları, bitkilərin zərərvericilərdən mühafizəsi sistemində, o cüm-
lədən də xeyirli növlərin həyat fəaliyyətinin tənzimlənməsində 
mühüm yer tutmalarına imkan verir. 

Xeyirli həşərat növlərində YHA-nın istifadəsi ilkin mər-
hələdə ipəkçilik sahəsində sınaqdan çıxarılmışdır. Belə ki, XX 
əsrin 40-cı illərində YH-I vasitəsilə (inyeksiya və ya topikal) 
müdaxilə (0,1-10 mkq/fərdə) nəticəsində baramanın çəkisinin 
artması, RNT-nin sintezinin güclənməsi və DNT-nin isə ingibi-
rləşməsinə nail olmuşlar (Akai et al., 1973). Sonrakı tədqiqatlar 
nəticəsində müəyyənləşmişdir ki, YH-ın 5-ci yaş tırtıllara təsiri 
mühitin temperatur və işıq şəraitindən asılıdır. Metoprenin (ZR-
515) ipəkqurdunun məhsuldarlığına təsiri tədqiq olunarkən aş-
kar edilmişdir ki, tırtıl fazasının 5-ci yaşın əvvəlində fərdlərin 
preparatla işlənilməsi (0,1-1 mkq/fərdə), qidalanma dövrünün 
5-24 saata qədər uzanmasına və baramanın, həmçinin də ipək 
qatının çəkisinin artımına səbəb olur. YHA ilə təsiri 5-ci yaşın 
ortalarında apardıqda maksimal artım əldə olunmuşdur. Lakin 
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bu zaman baramanın toxunmasında nisbətən az sayda tırtıl 
iştirak etmişdir. Belə ki, metoprenlə yuvenilizasiya 5-ci yaşın 
sonunda aparıldıqda fərdlərin kütləvi şəkildə barama toxuması 
ilə yanaşı, baramaların çəkisinin də ən yüksək artımı qeydə 
alınmışdır. Metoprenin təsirinə qarşı erkək fərdlər daha yüksək 
həssaslıq nümayiş etdirmişlər (Kamada et al., 1979). 

Yuvenil hormonunun digər analoqları, xüsusən də 734-
II, 738, ZR-512 (altozar) əhəmiyyətli dərəcədə bioloji fəallıq 
nümayiş etdirmişlər, yəni bu zaman tırtıl fazasında 5-ci yaş 
dövrünün uzanması, ipək qatının kütləsi və sapın uzunluğunun 
artması baş vermişdir (Akai, 1979). Bu baxımdan, ən perspektiv 
YHA kimi “Manta” preparatı hesab olunur. Bu birləşmə, tut ip-
əkqurdunun məhsuldarlığını artırmaq məqsədilə, metoprenin 
əsasında sintez olunmuşdur (Kobari, Akai, 1978). 

Beləliklə, ipəkqurdu məhsuldarlığını artırmaq məqsədi-
lə, YHA-dan istifadə zamanı yüksək nəticə əldə etmək üçün 
əsas şərtləri yerinə yetirmək lazımdır: 1) preparatın optimal do-
zalarını; 2) tırtılların təsir vaxtını; 3) ekzihormonal təsirdən 
sonra tırtılların saxlanma şəraiti; 4) preparata qarşı cinsin və ya 
hibridin həssaslıq dərəcəsini müəyyənləşdirmək lazımdır (Ku-
tuzova və b., 1981; İvanova və b., 1983). 

İlk dəfə olaraq, həşəratın qabıqdəyişmə hormonuna qarşı 
olan maraq, yeni növ insektisidləri sintez etmək problemini 
gündəmə gətirmişdir. Belə ki, ekdizonlar öz xüusiyyətlərinə 
görə, III nəsil insektisidlərə qarşı olan tələblərə cavab verir-
dilər, yəni onar istiqanlı heyvanlar üçün toksiki deyil, onlara 
növ spesifikliyi xasdır və təsirdən sonra zərərli həşəratlarda 
rezistentlik inkişaf etmir. 

Xeyirli həşəratların çoxalması zamanı qidaya fitoekdi-
zonların əlavə edilməsi nəticəsində say artımına nail olunması 
xəbəri mühüm məlumatlardan biri idi. Hazırda fitoekdizonlar 
YHA ilə birlikdə kompleks şəkildə ipəkçilikdə məhsuldarlığın 
artırılması üçün istifadə edilir. Tut ipəkqurdunun 5-ci yaş tırtıl-
larının yalnız yuvenoidlə işlənilməsi, baramanın toxunması 
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müddətinin uzadılmasına şərait yaratdığı halda, fərdlərin qida-
sına fitoekdizonların əlavə edilməsi bu prosesin sinxronlaşma-
sına səbəb olur (Wei-shan Chou, Horng-sheng Lu, 1980). 

Uzun illər boyu aparılmış tədqiqatların nəticəsində mə-
lum olmuşdur ki, ekzogen qabıqdəyişmə hormonları tut ipək-
qurdunun virus infeksiyalarına qarşı davamlılığını artırır. Belə 
ki, 4-cü yaşda sitoplazmatik poliedroz virusu ilə yoluxmuş fə-
rdlərə 5-ci yaşda ekdisteronun daxil edilməsi, xəstə tırtılların 
faizini xeyli aşağı salmışdır. Heliothis virescens-də isə xəstə 
fərdlərə ekdisteronun daxil edilməsi tamamilə bu infeksiyanın 
inkişafının qarşısını almışdır. Müəlliflərin fikrincə, ekzogen 
ekdisteron sahibin hüceyrələrində zülalların və nuklein 
turşularının mübadiləsini stimulə etməklə, onların metabolitlər 
uğrunda rəqabət hesabına viruslara qarşı davamlılığını artırır 
(Çernış, 1983). 

Hazırda tut ipəkqurdunda ipək hasilatının endokrin 
aspektləri əməli surətdə tədqiq olunmamışdır. Bu problemi 
araşdırarkən qarşıya çıxan əsas suallar bunlardır: 1) Ekdizonlar 
və ya YH real olaraq ipək ifrazına cəlb olunurmu? 2) Fibroin və 
seritsin genlərinin fəallaşması və inaktivləşməsinə cavabdeh 
olan xüsusi bir amil varmı? 

Fibroin mRNT-nin sintezi dinamikasının tədqiqi nəticə-
sində məlum olmuşdur ki, fibroin genlərinin transkripsiyasının 
kəsilməsi son tırtıl qabıqdəyişməsi dövrünə təsadüf edir. Bun-
dan sonra fibroinin mRNT molekulaları tamamilə parçalanır 
(Filippoviç, Kutuzova, 1985). 

Fibroin genlərinin transkripsiyası yenidən yalnız qabıq-
dəyişmədən sonra tırtılların fəal qidalanma dövründə işə salınır. 
Bu, ipəyin fibroin molekulalarının kiçik molekulyar fraq-
mentini kodlaşdıran mRNT-nin səviyyəsinin dəyişildiyini sübut 
edir. 

Endogen qabıqdəyişmə hormonları ilə ipəkayıran və-
zilərin funksional fəallığının müqayisəli analizi nəticəsində mü-
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əyyən edilmişdir ki, ipəkayıran vəzilərin hüceyrələri ekdi-
steroidlər üçün hədəf deyil (Garel, 1983). 

Qeyd etmək lazımdır ki, YH-ın fibroin və seritsinin bio-
sintezində rolu fərqlidir. Belə bir fikir irəli sürülür ki, ipək-
ayıran vəzilər YH üçün hədəf toxumadır. Belə ki, nişanlanmış 
YH-ın 5-ci yaşın üçüncü günü inyeksiyası göstərmişdir ki, 24 
saatdan sonra nişanənin çox hissəsi ipəkayıran vəzinin arxa his-
səsində müəyyənləşdiyi halda, bağırsağın və piy cisminin inte-
qumentində tamamilə aşkar edilməmişdir. Nişanlanmış metopr-
en də Bombyx mori –nin bədənində tez daxil olaraq, bütün to-
xumalarda yayılmış və 24 saatdan sonra absorbsiya edilmiş yu-
venoidin yarısı bədəndən xaric olmuşdur (Shimada et al., 
1981). 

Yuvenoidlərin ipəkayıran vəzilərin böyüməsinə və ipək 
zülallarının sintezinə təsirinin nəticələrinin ətraflı tədqiqi onu 
göstərmişdir ki, preparatlarla applikasiyanı tırtılların 5-ci ya-
şının əvvəlində apardıqda, öncə vəzilərin böyüməsi zəifləyir və 
burada ipək zülallarının sintezi ingibirləşir. Lakin bu göstərici-
lər çox tez bir zamanda bərpa olunur, hətta yoxlama variantının 
tırtıllarına nisbətən əvvəlki miqdardan da yüksək olur. Ma-
raqlıdır ki, yuvenilizasiya 5-ci yaşın sonunda aparıldıqda ipək 
zülallarının sintezi kəskin surətdə azalır və sonradan ilkin sə-
viyyəyə çatmır. 

Aşkar edilmişdir ki, YH-I ilə işlənilmiş tırtıllara ekdiste-
ronun inyeksiyası pupun inkişaf proqramını açır (Calvez, 
1981). Deməli, tut ipəkqurdunun son tırtıl yaşının birinci mər-
hələsində sıx YH-ın fəaliyyəti ilə bağlı olur. Bu, pup proqramı-
nın realizə olunmasına mane olur və tırtıl fazasının halını saxla-
yır. Hər iki proqramın realizə oluna bildiyi ikinci mərhələ ər-
zində pup proqramının inkişafı stabil olmur, çünki kifayət qə-
dər YH-ın iştirakı genomun ekspressiyasına mane olur. 
Görünür, son yaşın sonunda tırtıllar ekzogen YH-a qarşı həssas 
olmurlar və bu zaman pup proqramının stabilləşməsi üçün ekdi-
zonun təsiri kifayət edir. İkinci mərhələdə proqramın realizə 
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olunmasında dəyişikliklər yalnız ekdisteronun inyeksiyası nəti-
cəsində mümkündür. Bu, yuxarıda qeyd olunan konsepsiyanı 
təsdiqləyir, yəni tut ipəkqurdu tırtıllarının genomunun reproq-
ramlaşması YH-ın iştirak etmədiyi bir şəraitdə ekdisteronun tə-
siri nəticəsində baş verir. 

Müasir dövrdə müxtəlif zərərli həşərat qruplarına qarşı 
mübarizədə ətraf mühit, xeyirli növlər və insan üçün daha təh-
lükəsiz ekoloji preparatların axtarışı, hormonlar, onların ana-
loqları və antihormonlardan insektisid kimi istifadə fikrini for-
malaşdırmışdır. Məlumdur ki, bu birləşmələr həşəratların böyü-
mə və inkişaf tənzimləyiciləridir. Zərərli həşərat növlərinin 
sayına nəzarət konsepsiyası mahiyyətinə və əhəmiyyətinə görə 
fundamental xarakterə malikdir. Belə ki, onun sayəsində III, IV 
və V nəsil insektisidlərin yaranması üçün prinsipial cəhətdən 
yeni və çox ümid verən üsul formalaşmışdır. Bu insektisidlərin 
təsiri həşərat orqanizminin hormonal statusunun pozulmasına 
əsaslanır. 

Hazırda qəti şəkildə qeyd etmək olar ki, bu yeni konsep-
siya “pestisid sindromu” adlandırılan çətinliyin aradan qaldırıl-
masına imkan yaratmışdır. “Pestisid sindromu” istifadə olunan 
I  və  II nəsil insektisidlərin təsirinin nəticələri ilə bağlı idi. 
Belə ki, bu preparatların təsiri həşəratda fermentativ proseslərin 
yatırılmasına əsaslandığı üçün onların sistematik şəkildə istifa-
də edilməsi zərərvericilərin çox davamlı populyasiyalarının for-
malaşmasına şərait yaradırdı. 

İlk dəfə olaraq, YH-ın potensial insektisid kimi tətbiqi-
nin mümkünlüyü fikri Vilyams tərəfindən (Williams, 1959, 
1961) irəli sürülmüşdür. Belə ki, o, Hyalophora cecropia ipək-
qurdunun qarıncığından YH ekstraktını əldə etdikdən sonra bu 
müəllif belə nəticəyə gəlmişdir ki, həşəratlar öz hormonlarına 
qarşı davamlı ola bilməzlər. Bu fikirdən sonra intensiv surətdə 
yuvenil hormonlarının kimyəvi tərkibi tədqiq olunmağa baş-
lanmışdır. Bu zaman Tenebrio molitor-un ekskrementlərindən 
YH fəallığına malik olan farnezol və farnezal birləşmələri əldə 
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edilmişdir (Filippoviç, Kutuzova, 1985). Sonradan 
Pyrrohocoris apterus taxtabitisinin biologiyası öyrənilərkən 
Çexoslavakiya və ABŞ-da Slama tərəfindən həmin növün 
sürfələrinin inkişafını tormozlayan amilin kağız olduğu 
müəyyənləşmişdir. Həmin kağızın fəal komponenti – yuvabion 
identifikasiya edilmişdir (Slama, Williams, 1966). Məlum 
olmuşdur ki, yuvabion yalnız Pyrrohocoridae  fəsiləsinə qarşı 
spesifik təsirə malikdir, digər yaxın fəsilələrin nümayəndələrinə 
qarşı belə fəallıq göstərmir. 

Beləliklə, həmin dövrdən kənd təsərrüfatı bitkilərinin 
zərərvericilərinə seçici təsir göstərən, lakin xeyirli həşərat növ-
ləri üçün zərərli olmayan YHA-nın fəal axtarışı başlanmışdır. 

Hazırda təbii YH-ın təsirini imitasiya edən, müxtəlif ki-
myəvi struktura malik olan və “III nəsil pestisidlər” adlanan 
5000-dən artıq YHA sintez edilmişdir. İlk dəfə olaraq, Slama 
və əməkdaşları (Slama et al., 1974) yuvenoidlərin təsnifatı, xa-
rakteristikasını yaratmağa və sintez sxemini tərtib etməyə cəhd 
etmişlər. Müasir dövrdə yuvenoid fəallığına malik olan çoxlü 
sayda birləşmələr müəyyənləşmişdir ki, onlar 14 qrup şəkildə 
V.N. Burov tərəfindən (Burov, 1983) xarakterizə olunmuşdur. 

Qeyd etmək lazımdır ki, sintez edilmiş yuvenoidlərin iri-
həcmli bioloji sınaqları əsasında müxtəlif zərərvericilərə qarşı 
mübarizədə yüksək fəallığa malik olan daha effektiv preparatlar 
əldə olunmuşdur. Lakin əməli surətdə yalnız bir hissəsi tətbiq 
üçün yararlı hesab olunur. Belə ki, meyvə və sitrus bitkilərinin 
zərərvericilərinə qarşı mübarizədə istifadə olunanlar ZR-512, 
ZR-777 5E, epofenap (R 010-3108) və metoprendir (ZR-515). 
Fenoksikarb yeni sintez olunmuş və sınaqdan tam şəkildə çıxa-
rılmamış yuvenoiddir ki, ilk dəfə olaraq Noctuidae, Pieridae, 
Aphididae fəsilələrinin azərbaycan populyasiyaları üzərində sı-
naqdan çıxarılmışdır (Kuliyeva. 1999). 

Çoxillik tədqiqatlar nəticəsində (1989-1998-ci illər ər-
zində) həşərat sinfinin Noctuidae, Pieridae və Aphididae zərər-
vericilərinin azərbaycan populyasiyaları üzərində yuvenoidlər 
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ZR-512, ZR-515, ZR-619, ZR-777 və fenoksikarb (inseqar) sı-
naqdan çıxarılmış, onların morfoloji, fizioloji və biokimyəvi ef-
fektlərinin əsasında Azərbaycan şəraitində tətbiqi sxemləri tər-
tib edilmişdir (№ 5-7). Həmin sxemlərdə YHA-dan istifadənin 
vaxtı, üsulları, preparata qarşı zərərvericilərin həssaslıq dərə-
cəsi və c. təqdim olunmuşdur (Kuliyeva, 1999). Tərtib olunan 
sxemlərdə YHA-dan istifadənin vaxtı və təsirin fazası (sxem № 
5,a) Azərbaycanın konkret regionları səviyyəsində təqdim olu-
nur. 

                S x e m № 5 
Noctuidae, Pieridae, Aphididae-nin təbii populyasiyalarına qarşı 
Azərbaycanda yuvenoidlərdən istifadənin ən effektiv vaxtları 

N ö v l ə r 
 

Təsir 
fazası 

 

 
Nəsil və YHA-nın 
təsirin  tarixi 
 

 
     R a y o n l a r 
 

Heliothis armigera 
 
 
 

Tırtıl 
IV-V 
 
 

II  (8-15/VII) 
III (5-12/VIII) 
II  (10-17/VII) 
III (8-15/ VIII) 

Neftçala, Sabirabad 
 
Bərdə, Ağdam 
 

Barathra brassicae 
 
 
 
 
 
 

Tırtıl V 
 
 
 
 
 
 

I  (10-15/V) 
II  (17-20/VII) 
III  (17-22/IX) 
I  (27/VI-10/VII) 
II(25-30/VIII) 
III (18-22/X) 
 

Quba, Xaçmaz 
 
 
Abşeron 
 
 
 

 
Agrotis segetum 
 
 
 
 
 
 
 

Tırtıl 
V-VI 
 
IV-V 
 
V-VI 
 
 
 

 
I (25/VI-10/VII) 
II  (17-25/VIII) 
III (15-20/X) 
 
I (15-20/VI) 
II(yay diapauzası 
25-75% fərddə) 
III (12-17/IX) 

 
Quba, Xaçmaz, 
Qusar 
 
 
Abşeron 
 
 
 

 
Phytometra 
gamma 
 

Tırtıl 
IV-V 
 
 
 
 

II (17-20/V) 
III (17-20/VI) 
IV (15-17/IX) 
 
II (15-17/V) 

Ağdam, Bərdə 
 
 
 
Abşeron 
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                                                                                    Sxem № 5 (a) 
                               

Phytometra 
gamma 
 

Tırtıl 
IV-V 
 
 

III (13-17/VI) 
IV (15-20/VIII) 
V (17-20/IX) 
 

 
Abşeron 
 
 

Pieris brassicae 
 
 
 
 
 
 

Tırtıl 
V 
 
 
 
 
 

I  (15-20/VI) 
I (20-25/V) 
 
I (15-20/VI) 
II (17-20/VII) 
III ( 17-20/VIII) 
IV (25-27/IX) 

Bərdə, Ağdam 
Lənkəran 
 
Abşeron 
Ağdam 
Bərdə 
 

Pieris rapae 
 
 
 
 
 

Tırtıl 
V 
 
 
 
 

I (20-25/V) 
II (17-25/VI) 
III (25-25/VIII) 
IV (20-25/IX) 
     (27/IX-10/X) 
 

Ağdam, Bərdə 
Abşeron 
 
 
 
 

Aphis gossypii  
Sürfələr 

 
May ayının II 
dekadasından iyun 
ayının I dekadasına-
dək 
 
10-12/VII 
 

 
 
Ağdam, Bərdə 
 
 
 
Abşeron 

 
Aphis craccivora 

 
Sürfələr 

 
May ayının II-III 
dekadasından iyunun 
I dekadasınadək 
 
 

 
Ağdam, Bərdə 
və Abşeron 

 
Mənənə populyasiyalarına asinxronluğun xas olduğunu 

nəzərə alaraq, yuvenilizasiyanın nəticələri həyat tsiklinin sürək-
liyindən asılı olur. Birinci 2-3 nəsildə qanadlı fərdlərin üstünlük 
təşkil etdiyi üçün yuvenilizasiyanı vizual yoxlamadan sonra ap-
rel-may aylarından aparmaq məqsədəuyğundur. 

Yuvenilizasiya zamanı əhəmiyyət kəsb edən ikinci gös-
tərici, növ üçün preparatın optimal dozasının müəyyənləşməsi-
dir.Yuvenilizasiyanın məqsədi dərhal zərərvericinin məhv edil-
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məsi deyil, onun morfogenezi və reproduktiv inkişafının po-
zulması olduğu üçün preparatın optimal dozasının tapılması və 
qiymətləndirilməsi vacibdir. 

Eksperimental yolla sübut olunmuşdur ki, həşəratların 
müxtəlif qruplarına YHA selektiv təsir göstərir və effektlər eyni 
cür olmur, çünki növlərin preparata qarşı həssaslıq dərəcəsi fə-
rqlidir. Morfofizioloji və biokimyəvi effektlərin ballara görə 
qiymətləndirilməsi nəticəsində (bax: II.4) həssaslıq dərəcəsini 
müəyyənləşdirmək olar (sxem 6). 

               S x e m № 6 
Fizioloqo-biokimyəvi effektlər əsasında Noctuidae, Pieridae, Aph-
ididae zərərvericilərinin müxtəlif YHA-ya qarşı həssaslıq dərəcəsi 
 
 
Yuvenoidlər 
 

H ə s s a s l ı q   d ə r ə c ə s i 
 

 
yüksək 

 
orta zəif 

 
Altozar 4z 
 
 
 

 
Qamma sovkası, 
kələm və turp 
kəpənəyi 

 
Pambıq, payızlıq 
və kələm sovkaları 
 

 
Yonca və baxça 
mənənələri 
 
 

ZR-515 
 
 
 
 

Pambıq, qamma və 
payızlıq sovkaları, 
kələm və turp kə-
pənəkləri 
 

Kələm sovkası, 
baxça və yonca 
mənənələri 
 
 

  - 
 
 
 
 

ZR-619 
 
 

Payızlıq, qamma 
sovkaları. Kələm 
və turp kəpənəkləri 

Pambıq sovkası, 
baxça və yonca 
mənənələri 

Kələm sovkası 
 
 

ZR-777 
 
 

Baxça və yonca 
mənənələri  
 

          - 
 
 

       - 
 
 

Fenoksikarb Pambıq, payızlıq, 
qamma, kələm 
sovkaları; kələm 
və turp kəpənək-
ləri;yonca və baxça 
mənənələri 
 

 
         - 
 
 
 

 
       - 
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                                                                            S x e m № 7 
Azərbaycan şəraitində pambıq və tərəfəz bitkilərinin zərərverici-
lərdən (Noctuidaeç Pieridaeç Aphididae) mühafizə sistemində yu-
venoidlərdən istifadə (*-su məhlulu;**-aseton yalnız laboratoriya populyasiya-
sı üçün, təbiətdə yağ məhlulu) 

 
 

N ö v l ə r 
 

Sayın 
qeydiyyat 

üsulu 
 

 
      Təsir metodu 
 
 

 
Preparat (optimal dozası 
%-lə) 
 
 

Heliothis 
armigera 
 
 

vizual 
 
 
 

Çiləmə və preparat 
çöküntüsü ilə kontakt 
 
 

ZR-515(0,01%)*, ZR-
619 (0,01%), altozar 
(0,01%), 
Fenoksikarb (0,0001%)** 
 

Agrotis 
segetum 
 

vizual 
 
 

1:100 nisbətində 
yuvenoid+kombikorm 
cəlbedici qarışıqla 

ZR-515, ZR-619, altozar 
(50kq/h normada); 
Fenoksikarb(0,0001%) 

Phytometra 
gamma 
 
 
 

vizual 
 
 
 
 

Çiləmə 
 
 
 
 

ZR-515(0,01%), ZR-619 
(0,01%), altozar (0,01- 
0,001%); fenoksikarb 
(0,0001%) 
 

Barathra 
brassicae 
 

vizual 
 
 

Çiləmə və preparat 
çöküntüsü ilə kontakt 
 

Fenoksikarb (0,0001%) 
 
 

Pieris brassicae 
 
 
 

vizual 
 
 
 

Çiləmə və preparat 
çöküntüsü ilə kontakt 
 
 

ZR-515(0,01%), ZR-619 
(0,01%), altozar (0,01- 
0,001%); fenoksikarb 
(0,0001%) 

Pieris rapae 
 
 
 
 

vizual 
 
 
 
 

Çiləmə və preparat 
çöküntüsü ilə kontakt 
 
 
 

ZR-515(0,01%), ZR-619 
(0,01%), altozar (0,01- 
0,001%); fenoksikarb 
(0,0001%) 
 

Aphis gossypii 
 
 
 

vizual 
 
 
 

Çiləmə 
 
 
 

ZR-777 (0,3-,0,1%) 
Fenoksikarb (0,0001%) 
 
 

Aphis 
craccivora 
 

vizual Çiləmə 
 
 
 
 

ZR-777 (0,3-,0,1%) 
Fenoksikarb (0,0001%) 
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Müəyyən edilmişdir ki, YHA-ın bioloji fəallıq spektri 
olduqca genişdir və metamorfoz, embriogenez, reproduktiv in-
kişaf, məhsuldarlıq, diapauza, polimorfizm, davranış reaksiya-
larının pozulmasına səbəb olur (Polivanova, 1979; Burov və b., 
1983). Lakin YH və YHA insektisid kimi istifadə olunduqda 
qarşıya bəzi problemlər çıxır. Əvvəla, yuvenoidlər zərərverici-
lərə qarşı tamamilə toksiki olmadıqları və ya az olduqları üçün 
onların təsiri dərhal təzahür etmir. Ona görə də YHA-nı zərər-
vericinin həddən artıq çox sayda olduğu bir şəraitdə istifadə 
edib, dərhal nəticə əldə etmək mümkün deyil (Bowers, 1983). 
İkincisi, zərərvericilərin inkişafının istənilən fazası üçün ef-
fektiv və çox yaxşı məlum olan insektisidlərdən fərqli olaraq, 
YHA həşəratın həyat tsiklinin onlara qarşı həssas olan müəyyən 
dövrlərində (“kritik dövr”) tətbiq edilməlidir. Üçüncüsü, bu qr-
upun preparatlarının çoxusu işıq, yüksək temperatur, su məh-
sulları və c. təsirinə qarşı kimyəvi cəhətdən qeyri-stabildirlər. 
Dördüncüsü, ən mühüm əhəmiyyəti YHA-nın kutikuladan keç-
məsinin təmin olunması və hədəf-orqanizmdə onların metaboli-
zminin xarakteri, tempi kəsb edir. 

Yuvenoidlərin bioloji fəallığını çox vaxt onların əmələ 
gətirdikləri (sonda tırtıl qabıqdəyişməsi və ya metamorfoz za-
manı fərdin məhv olması ilə nəticələnən) morfogenetik effekt-
lərə görə qiymətləndirirlər. Lakin bu zaman yuvenoidlərin ste-
rilizator kimi tətbiqinin potensial imkanlarını da nəzərdən 
qaçırmaq lazım deyil. Hormonabənzər birləşmələrin unikal 
təsir effektini nəzərə alaraq, tədqiqatçılar belə qənaətə gəlmişlər 
ki, onlar hədəf zərərvericilərdə rezistentliyi yarada bilməzlər 
(Kuuzik. Koqerman, 1979). Lakin milçəklər. ağcaqanadlar və 
digər növlərə qarşı istifadə edilən yuvenoidlərə qarşı rezis-
tentliyin formalaşma ehtimalı vardır (Alekseev, 1981;Bowers, 
1983; Mokrousova, 1984). 

Qabıqdəyişmənin normal gedişini təmin edən ekdizonlar 
hazırda insektisid kimi geniş surətdə tətbiq olunmur. Bunula 
belə, ekzogen birləşmələrin köməyilə ekdizonların titrinin po-
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zulması yolu ilə zərərvericinin məhv olması, sterilliyi və ya yet-
kin fazaya çatmamasına nail olmaq olar. 

Antihormonların tədqiqi Bauers bə əməkdaşları 
(Bowers, et al., 1976; Bowers, 1983) tərəfindən Ageratum ho-
ustonianum bitkisindən antiyuvenil fəallığına malik olan birləş-
məni əldə etdikdən sonra başlanmışdır. Bauersin kəşfi Bunyol 
(Bounhiol, 1983) və Fukuda (Fukuda, 1944) fiziologiya sahə-
sində apardıqları tədqiqatlara əsaslanırdı. Bu müəllif tut ipək-
qurdunun kişikyaşlı tırtıllarında corpora allata vəzilərinin çı-
xarılması yolu ilə vaxtsız metamorfozun baş verməsinə nail ol-
muşdur. Nəticədə tırtıllar bir və ya iki inkişaf mərhələsini keç-
mədən çox kiçik, miniatür yetkin fərdlərə çevrilmişlər. Adətən 
dişi fərdlər steril olmuşlar. Bauers də əldə etdiyi ekstraktların 
fəallığını sınaqdan çıxaran zaman həşəratlarda vaxtsız meta-
morfozun gedişini və yetkin fərdlərin steril olduğunu müşahidə 
etmişdir. Bu yol ilə endogen hormonların hasil olunmasına 
mane olan birləşmələr - prekosenalar aşkar olunmuşdur. 

Prekosenaların kimyəvi strukturunun tədqiqi nəticəsində 
onların xromenlər olduğu müəyyən edilmişdir. Maraqlıdır ki, 
bu birləşmələrin sintetik üsulla əldə edilməsinə təbii prekosena-
ların allatosid fəallığı (həşəratın corpora allata vəzilərinə spesi-
fik sitotoksiki təsiri zamanı digər toxumalar zədələnmir!) aşkar 
edilməmişdən çox əvvəl məlum olmuşdur (Emmerich, Hart-
mann, 1973). 

Prekosenaların bioloji effekti ondan ibarətdir ki, ona qa-
rşı həssas olan həşəratda vaxtsız metamorfozu əmələ gətirir və 
sıra ilə gələn qabıqdəyişmənin ardıcıllığını, başlanmasını pozur. 
Bundan başqa, prekosenalar və onların analoqları davranış 
reaksiyaları, miqrasiya fəallığı və diapauzanın gedişinə təsir 
göstərirlər (Miall,1980; Rankin, 1980; Polivanova, 1982). 

Prekosenaların biokimyəvi mexanizmi, praktiki olaraq, 
az tədqiq olunmuşdur. Məlumdur ki, prekosena II Locusta mig-
ratoria, Oxya japonica-nın erkək və dişi fərdlərinin piy 
cismində sülalların sintezinə ingibirləşdirici təsir göstərir. 
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Bundan başqa, prekosena II Oncopeltus fasciatus-un 
hemolimfasında turş fosfatazanın fəallığını tormozlayır (Lee, 
Tan, 1981; Feir, Hayek, 1982). 

İlk dəfə olaraq, N.M. Kutuzova (Kutuzova və b., 1984 a, 
b; Kutuzova, 2006) prekosena II-nin fermentativ proseslərin ge-
dişinə təsirini öyrənmişdir. Həmin tədqiqatları səciyyələndirən 
və maraq doğuran əlamətlərindən biri odur ki, bu birləşmənin 
biokimyəvi effekti ekdisteron, YH-I  və altozarla birlikdə təd-
qiq olunurdu. Həmçinin hormonlar və antihormonların turş fos-
fatazanın fərdi formalarına və DNT-aza, esteraza fəallığına ma-
lik olan konkret zülal zonalarına təsir edirdi. 

Hazırda həşəratların YH və qabıqdəyişmə hormonlarının 
sintezini ingibirləşdirən birləşmələrə dair məlumatlar qeyd olu-
nur. Belə ki, onurğalılarda xolesterinin biosintezini ilkin mərhə-
lələrdə tormozlayan ftormevalonolakton 6 növ pulcuqqanadlı-
larda antiyuvenil təsiri göstərmişdir. YH-ın sintezinə antoqonist 
təsir göstərən belə birləşmələrdən piperonilbutiksid (oksidaza 
ingibitoru), bistiokarbamat, ariltiokarbamat və etil-4-[2-(tertbu-
tilkarboniloksi)butoksi] benzoat (ETB) –ı göstərmək olar (Kra-
mer, Staul, 1981; Kramer et al.. 1983; Kutuzova, 2006). 

Xüsusi maraq doğuran birləşmələrdən biri də həşərat 
xitininin sintezini ingibirləşdirən diftorbenzuron və onun ana-
loqlarıdır. Dimilin adlanan bu birləşmə, kənd təsərrüfatı bitkilə-
rinə ziyan vuran 30 həşərat növünə qarşı istifadə olunur (İvan-
ova, 1981; Kutuzova, 2006; Gilbert, 2012). 

Xitin sintezinin ingibitorları, larvisid və ovosid xüsusiy-
yətləri ilə fərqlənir, belə ki, sterilizəedici, latent effektə 
malikdirlər. Deməli, bu birləşmələrlə müdaxilə zərərvericinin 
sonrakı populyasiyalarına təsir göstərir (Sazonov. Karetnikova, 
1984; Sazonov və b., 1984). Dimilin və onun analoqları az 
dozalarda tətbiq olunur, uzun müddət bioloji fəallığını itirmir, 
işıq və suyun təsirinə qarşı stabildir. Ona görə də zərərvericinin 
küllü miqdarda çoxaldığı dövrlərdə inteqrirləşmiş mübarizə 
sistemində istifadə olunması çox effektivdir. 
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Dimilinin təsir mexanizminə dair məlumatlardan görü-
nür ki, bu birləşmələr, seçicilik prinsipi əsasında təsir göstərir 
və yetkin fərdlərdə sterilizəedici effekti yaradır, sistem təsirinə 
malik deyillər. Yəni sorucu ağız aparatı olan buğumayaqlılara 
heç bir təsir göstərmirlər. 

Son zamanlar həşəratın neyroendokrin sisteminə hədəf 
kimi təsir göstərən insektisidləri sintez etmişlər. Belə ki, 
neyrohormonlar və sinir impulsunu ötürən mediatorlardan V 
nəsil insektisidlər kimi istifadə potensial imkanı yaranmışdır. 
Bu ideya neyropeptidlərin, xüsusən də proktolinin həşəratların 
mərkəzi və periferik sinir sisteminin bəzi hissələrində neyrome-
diator rolunu oynaya bilməsi aşkar edildikdən sonra yaranmış-
dır. Həşəratlarda xlororqanik və fosfoorqanik insektisidlərin 
təsiri altında bir sıra neyrohormonların (diuretik, hiperqlikemik, 
hipoqlikemik, adipokinetik  və kutukulanı plastikləşdirən amil) 
ifrazının güclənməsi barədə məlumatlar, real imkan kimi bu 
birləşmələrdən orqanizmin neyrohormonal balansının dəyişdi-
rilməsində istifadəsinə şərait yaradır. Bir perspektiv istiqamət 
kimi, həşəratda proktolin və oktopaminin təsirini ingibirləşdirən 
birləşmələrin axtarışı başlanılmışdır (Mandall, 1980; Rauşen-
bax, 1990; Gilbert, 2012).  

Beləliklə, bitki mühafizəsi sahəsində istifadə edilən bu 
yeni sahə hələ nisbətən zəif tədqiq olunmuşdur. Lakin onun əh-
miyyəti böyükdür, mahiyyəti həşərat orqanizminin fizioloji və 
biokimyəvi sistemlərində daha zəif olan yerlərin axtarışı, yeni 
insektisidlər nəslinin yaranması və istifadəsi ilə bağlıdır. Sürət-
lə inkişaf edən həşəratların endokrinologiyası, elmi nailiyyətləri 
ilə ümumi endokrinologiyanı zənginləşdirir, inkişafın biologi-
yasını dərk etmək üçün yeni yolların, həmçinin maddələr mü-
badiləsinin hormonal tənzimi sahəsində yeni ideya və konsepsi-
yaların mənbəyinə çevrilir. 
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      NÖVLƏRİN LATIN DİLİNDƏ GÖSTƏRİCİSİ 
 
 Acronicta rumicis 248 
Acyrthosiphon pisum 156 
Aedes aegyptii 47, 136, 137,147,235, 271, 276  
Agrotis 156 
Agrotis segetum 157, 166, 167, 170, 174, 178,180,182,183,198, 199-
209,210, 211,212,213,214,215-222,223,226,231, 258, 259,295-
301,302-310, 323 
Allonemobius socius 247 
Anthereae pernyi 20, 248 
Antheraea polyphemus 273 
Anopheles stephensi 47 
Anticarsia gemmatalis 93 
Anagasta kuehniella  80, 141 
Anisolabis maretima 74 
Aphididae 21,166, 167, 173, 175, 178,199,231, 232,233, 295, 302, 
320,321 
Apatele auricoma 68 
Aphis mellifera 119 
Aphis gossypii 174, 178,180,181, 182,183,188, 190, 
191,195,231,232,295-301,302-310 
Aphis craccivora 170, 174,178,180, 181, 182,183,188,190, 191, 
195,231,232,295-301,302-310 
Autheraea polyphemus, 250 
 
 
 
Blaberus giganteus 291 
Blattella germanica 108,148,154 
Blatta orientalis 148,154 
Blattoptera 148 
Blattoidea 154 
Bombyx mori,16,17,18,22,26,53, 
61,64,67,68,72,73,88,109,110,146,152,156, 245-247, 270,273,275, 
281, 282, 283,286, 288, 293, 332 
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Caudra cautella,  84 
Callosamia pronethea 250  
Calpodes ethlius 119 
Calliphora erythrocephala 15,18,31,121, 122, 275, 281 
Calliphora vicina 30,35,49,50, 286 
Carpocapsa pomonella 160 
Caryedon gonagra 160 
Caloptilia fraxinella 254 
Ceratitis capitata 289 
Cecropia silkworm 195, 196 
Cerura vinula 22 
Coleoptera 22,72, 152, 235, 253,256 
Chironomus tentans 38,89, 123 
Chironomus thummi 38, 123, 160 
Creophilus maxillosus 133 
Chortoicetes terminifera 248 
Chilo suppressalis 252 
Chilo partellus 252 
Culex pipiens 254 
Conotrachelus nenuphar 254 
 
 
Danaus plexippus,144,145, 154,160 
Deilephila nerli   63 
Diptera 15,26,57, 59, 72, 80,96,145, 148, 151, 245,249, 265 
Diploptera punctata 272 
Diptera 235, 245,256 
Dixippus morosus 236 
Diatraea grandiosella 22, 251 
Drosophila melanogaster 16,18,38,39,41,42,43,44,46, 
47,88,148, 151,251, 264, 285, 286, 287, 294 
Drosophila viridis 38,72,96 
Drosophila hydei 76, 77,87,97,98 
Dermestes maculatus 108 
Dysdercus koenigii 152 
Dysdercus cingulatus 234, 238, 292 
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Epilachna varivestis 235 
Ephectia cautella 30 
Eurygaster integriceps152,154,196,234, 238, 242, 243 
E.kuchniella 152 
 
 
Galleria mellonella 30,39,93,99,116, 135,156,159,160, 194, 195, 288 
72,78,90,93,100,156,160, 275, 293 
Glossina austeni 146 
Gryllus bimaculatus 25 
Gryllus bimaculatus 49 
Gialophora cecropia 71,194 
Gryllus bimaculatus 266 
Gryllotalpa gryllotalpa 269 
 
 
Holometabola 10,43,52,74,108,115,156,159,199, 234 
Hemimetabola,10,26,75,108,115, 156, 234 
Helicoverpa  zea 250,251 
Hemiptera, 20, 72,234, 245 
Heteroptera 256 
Heliothis armigera 119, 136, 137, 157, 160-223,225,226, 
236,245,251, 258, 259,295-301,302-310 
Heliothis verescens 331 
Hybleae puera 292 
Hylobius abietis 160 
Hyphantria cunea 198, 236 
Hymenoptera 235,256 
Hyalophora cecropia  14, 22,25,37,38,54,73,85,91,93,99, 119, 159, 
194 
Hyalophora glovery 79,91,99 
Hyloicus chersis 84, 116 
 
 
İsoptera, 84 
 
Junonia coenia 94 
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Laspeyresia pomonella 88,235 
Leucophaea maderae 271, 272, 273, 276,290 
Lepidoptera 20,72,75,96,145, 152,157, 166, 167, 239, 245, 249 
Leucania separata 61 
Leptinotarsa decemlineata 154,160, 253, 254, 256, 291 
Locusta migratoria 15,35,74,90,100,142, 144, 236, 248, 256, 271, 
272,275, 276, 280, 290, 340 
L.loreyi 61 
Locusta maderae 142,143 
Lohita monstrosus 291  
Lohita grandis 277 
Lohita grandis 291 
Lobesia bothrana 198 
Lucilia caesar15 
Lucilia caesar 30 ,32 
Lymantria dispar 13, 245 
 
 
Manduca sexta 15, 16,17,18,19,20,21, 22,24,25,30,32,34,36, 
37,39,52,53,59,63,71,75,78,79,80,93,95,105,107,111, 145, 266, 274, 
289, 292 
Mamestra (=Barathra)brassicae 17,22,61,157,209-222,258, 259, 
302-310 
Manduca quinquemaculata, 84 
Malacosoma pluviale 146 
Megoura vicia, 16 
Musca domestica 138,139, 148, 281, 286 
Melanopus sanguinipes 139, 144, 154, 271 
Mimas tiliae 248 
 
 
Nauphoeta cinerea 160 
Noctuidae 9,10,119,157, 166, 169, 170, 174, 178,182,192, 199, 209, 
216, 217-222,226, 295, 302, 303, 320,323,325, 327 
 
 
Oncopeltus. fasciatus 151,152,162, 272, 340 
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Orthoptera  84, 148, 245,256 
Ostrinia nubilalis 18, 22, 252 
Oxya japonica 340 
 
 
 
Panstrongylus megistus 134 
Paramielois transitella 84 
Pectinophora gossypiella 183 
Periplaneta americana 59,60,75,78, 143,154, 269, 280, 288 
Phormia terrae-novae 30,32 
Philosamia cynthia pryeri 67 
Phytometra gamma 157,160, 167, 166, 172, 173, 178,179, 
180,181,182,198,199-209,210, 211,212,213,214,215-222,223, 
225,226,295-301,302-310, 317,321 
Phormia regina.146 
Phylosamia cynthia ricini-281, 292 
Pieridae) 9,10,84, 116,157, 166. 167, 170,181, 182, 192, 198, 199, 
216, 217,226, 260, 295, 302, 303, 317, 318, 320,323,325, 327 
Pieris rapae 157,160, 166, 167, 170, 173, 178,180, 181, 
182,183,185,186, 187,190, 194, 198, 199-209, 210, 295-
301211,212,213,214,215-220,223,225,226,231,258, 260,295-301 
Pieris brassicae 84, 116, 119, 145,157, 160, 166, 167, 170, 173,  
177, 180, 181, 182, 183, 185, 188, 190, 194, 198,199-209, 210, 
211,212,213,214,215-222,223,225,226, 248, 258, 260, 290,295-
301,302-310 
Plodia interpunctella 84 
Platynola stultana 269 
Plautia stali 254, 256 
Pterostichus nigrita 154 
Pterostichus 237 
Protophormia  terraenovae 256 
Pyrrhocoris apterus 137, 160, 238, 256 164, 165, 276, 334  
 
 
 
Rhodnius prolixus 13,16,18,19,23, 70, 84,104,137, 138,139, 
143, 144,148, 152, 237, 239,245, 248,251, 289, 292, 294, 333 
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Riptotus clavatus 256 
 
 
 
Samia cynthia ricini  85, 121, 123, 194 
Sarcophaga ruficornis15 
Sarcophaga vicina 30 
Sarcophaga peregrina 269 
Sarcophaga bullata 30, 31,32,51, 139,144,146,147,241, 288 
Schistocerca gregaria 154,160,183, 247 
Samia cynthia 17,93 
Scotinophara lurida 254 
Schizodactylus grandis 291 
Schizodactylus monstrosus 291 
Spodoptera litura 61,153, 160, 166, 170, 174, 178 ,183,245, 270 
Spilosoma mentastri 248 
Speyeria idalia 254 
Stomoxys calcitrans 119, 288 
 
 
 
Tenebrio molitor 30,93, 135,137,144, 266, 288, 290, 333 
Thysanura 85, 194 
Thysanura 148 
Thermobia domestica 236,237 
Tineola bisseliella 241 
Trichoplusia ni 44,75,77,93,94,97,98,99,100 
Trigoderma granarium 160,235 
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